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Capitulo 1 Introduccion

Reproduccién y eficacia biolégica. Componentes del éxito

La eficacia bioldgica de los seres vivos se mide por su capacidad para contribuir con
copias de sus genes a las siguientes generaciones. La seleccién natural actia sobre cada
individuo validando o penalizando la estrategia que éste adopta en cada uno de los miuiltiples
aspectos de su vida que pueden afectar a esa eficacia biolgica a través de la capacidad de
supervivencia y la eficiencia en la reproduccién. Para optimizar su eficiencia reproductora los
individuos deben intentar desarrollar estrategias Optimas en aspectos como la edad a la que
reproducirse por primera vez, el momento de la temporada en la que comenzar la reproduccion,
el repartir la inversién entre una o varias temporadas de cria, el niimero de intentos reproductores
a realizar en una temporada de cria, el nimero de descendientes en los que invertir en cada
intento reproductor y la cantidad de inversién a realizar en cada descendiente (Clutton-Brock
1991, Lessells 1991). Aunque estos componentes del éxito reproductor dependen en principio de
"decisiones” tomadas por el propio individuo, en especies con reproduccién sexual la
posibilidad de llevarlos a cabo y el valor final de la estrategia Optima dependen en gran medida
de decisiones tomadas por otros individuos. En efecto, desde el momento en que un sexo
necesita del otro para poder reproducirse, entran en juego en primer lugar la capacidad para
localizar y convencer a los individuos del sexo contrario para que provean de sus gametos para
una reproduccién conjunta, y en segundo lugar la inversién que cada uno realizard en la
progenie, pues de la suma de las dos inversiones dependers el éxito de los hijos, y de la
proporcion que el sexo contrario aporte dependers la cantidad que uno mismo podrd ahorrarse
para invertir en otros componentes de su éxito particular (Clutton-Brock 1991).

Segiin la anterior argumentacion es evidente que una vez decidido a reproducirse, la
principal necesidad de un individuo concreto consiste en encontrar pareja. A primera vista esta
necesidad no parece un problema si la razén de sexos de los individuos reproductores en la
especie es 1:1. Sin embargo, ain bajo esas circunstancias el éxito de emparejamiento de todos
los individuos no esta asegurado debido a las diferencias existentes entre ellos en su capacidad
para monopolizar el acceso a las parejas, o en su valor relativo para los individuos del sexo
contrario, lo que conduce a que algunos individuos puedan obtener mas de una pareja y otros
ninguna. Ademds, puesto que los individuos varian en su capacidad de supervivencia y

reproduccidn, existe una competencia entre los del mismo sexo por obtener parejas lo mejores
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posible, por lo que incluso en la monogamia, dependiendo de su éxito en esta competencia, los
individuos diferirdn en su potencial reproductor. Los individuos portadores de caracteres que
doten de ventajas en la competencia con otros de su mismo sexo por la consecucion de pareja
obtendrdn un mayor éxito reproductor, y en consecuencia ese caricter se verd favorecido en la
seleccién. Darwin, en su libro The descent of man, and selection in relation to sex (1871), fue el
primero en dar una explicacién de este tipo a la existencia en los seres vivos de caracteres
extravagantes presentes s6lo en uno de los sexos y no funcionales para la mecénica de la
reproduccion ("caracteres sexuales secundarios”, Hunter 1837), que dificilmente podrian
entenderse desde el punto de vista de la teorfa de la seleccién natural tal y como la concibié
Darwin (1859) en On the origin of species by means of natural selection, pues no proporcionan
beneficio aparente a sus portadores en referencia a la probabilidad de supervivencia, sino que
por el contrario parecen comprometer su viabilidad. Asi, Darwin (1871) defini6 una nueva
fuerza selectiva, la seleccién sexual, que habria favorecido la aparicién de caracteres como la
cola del pavo real (Pavus cristatus) , 1a cornamenta de los ciervos (Cervus elaphus) o el canto de
los pdjaros, pues estos proporcionarfan ventajas a los individuos que los portaran frente a otros

de su mismo sexo y especie en relacién exclusiva con la reproduccién.

Seleccion sexual y sefiales

Cuando Darwin formul§ su teorfa de la seleccién sexual, reconocié que lo normal es que
los machos compitan entre si por conseguir hembras, y que las hembras sean selectivas a la hora
de emparejarse con ellos. Distinguié asi dos componentes del proceso de la seleccidn sexual: la
seleccion intrasexual, por la que habrian evolucionado caracteres sexuales secundarios ttiles en
las peleas entre machos, y la seleccién intersexual que originaria la evolucién de ornamentos que
harian a los machos atractivos para las hembras. Dej6 sin embargo sin responder dos preguntas
fundamentales sobre el funcionamiento de estos procesos: en primer lugar por qué son los
machos los que compiten por las hembras y las hembras las que eligen, y en segundo lugar
cudles serfan las ventajas obtenidas por las hembras al elegir a los machos que favorecerfan la
evoluci6n de preferencias por determinado tipo de cardcter. Esta segunda pregunta se presentaba
especialmente intrigante en el caso de especies en las que los machos no proporcionan a las

hembras ningiin tipo de recurso ni realizan cuidados parentales (especies que emparejan en leks).
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La primera pregunta empez6 a quedar resuelta con el trabajo de Bateman (1948) quien mostr6
que los dos sexos difieren en su varianza del éxito reproductor, de manera que los machos
pueden aumentar su éxito copulando con cuantas més hembras mejor, mientras que las hembras
no aumentan el nimero de hijos copulando con méas machos, pues estén limitadas por el niimero
de 6vulos que pueden producir y la velocidad con que pueden producirlos. La explicacién se
complementa con el reconocimiento de la importancia de la inversién parental realizada por
cada uno en la descendencia, pues el sexo que mds ha invertido en el inicio del proceso
reproductor pierde mds en la desercién, mientras que el que menos ha invertido estd més
dispuesto a buscar nuevas parejas para la reproduccién (Williams 1966, Trivers 1972). La visién
actual es que el sexo que tiene una velocidad reproductiva mayor, es decir que en la funcién que
le toca en el reparto de trabajos en la pareja es capaz de producir hijos independientes con mas
velocidad, es el sexo en el que se producir la competencia por conseguir pareja (Clutton-Brock
1991), aunque otros factores que afecten a la "Proporcién de Sexos Operativa" (Emlen y Oring
1977) como las diferencias en los costes de la competencia, 0 una proporcién real de sexos
sesgada por una mortalidad diferencial puede alterar esta tendencia (Clutton-Brock 1991).

La segunda cuestién, sin embargo, lejos de quedar resuelta satisfactoriamente por los
distintos modelos tedricos propuestos, se mantiene hasta nuestros dias cémo uno de los
problemas més discutidos en biologia evolutiva (Andersson 1994, Mgller 1994, Ryan 1997). El
problema se plantea, no sélo en cuanto a los ornamentos que parecen funcionar en la eleccién de
pareja por parte de las hembras, sino también en los que se ha mostrado que cumplen un papel
en la competencia entre machos pero no es muy evidente de qué manera pueden dotar de
ventajas a sus portadores en este contexto (como coloraciones vistosas o cantos), a diferencia de
caracteres como armas y gran tamafio corporal, reconocidos por Darwin como los principales
sujetos de la seleccion intrasexual. Ha habido dos puntos de vista tradicionalmente enfrentados :

A) Por un lado considerar que estos caracteres son arbitrarios, sin otro significado en
cuanto al valor del individuo que los porta que el propio ornamento, y que su evolucién se ha
producido por el simple hecho de que una preferencia de las hembras por ellos produciria una
asociacion de la preferencia y el caricter en la descendencia, por lo que los individuos
portadores serfan cada vez més preferidos ("runaway sexual selection”, Fisher 1930, "sexy son
hypothesis” Weatherhead y Robertson 1979). Este proceso una vez modelado se ha presentado

como un mecanismo factible de la evolucién de los ornamentos bajo determinadas
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circunstancias, aunque con menos capacidad de funcionamiento en sistemas mondgamos que en
poliginicos (revisado en Andersson 1994, Mgller 1994), y se ha mostrado que el comienzo del
proceso podria deberse a un sesgo preexistente en el sistema sensorial de las hembras por
determinado tipo de estimulos (por ejemplo Basolo 1990, 1995, Ryan et al. 1990, Ryan y Rand
1993, 1995, revisado en Shaw 1995, Ryan 1997), Yy por tanto no seria necesario que el carcter
seleccionado tuviera en origen un valor adaptativo como sugirié Fisher. Este proceso sin
embargo no es capaz de explicar la evolucién de los caracteres surgidos para intimidar a machos
rivales (Zahavi 1991).

B) Por otro lado considerar que esos ornamentos son sefiales con un significado en
cuanto a la calidad de los individuos que los portan, y que es ese significado el que interesa tanto
a las hembras a la hora de elegir pareja como a los machos para decidir la conveniencia o no de
un enfrentamiento con el rival (hipétesis del "handicap" Zahavi 1975, 1977, 1987). Bajo esta
hipdtesis los ornamentos deberian ser costosos, Yy para un mismo nivel de sefial el coste deberia
ser Inversamente proporcional a la calidad del individuo portador, lo que aseguraria que la sefial
fuera honesta, pues de otra manera no se alcanzaria un equilibrio estable y la sefial dejarfa de
tener significado y dejarfa de usarse (Zahavi 1975, 1977, 1987, Grafen 1990a, 1990b). Recientes
modelos tedricos sobre la evolucién de los caracteres sexuales secundarios por medio del
principio del handicap han mostrado que éste puede funcionar y que el proceso de reforzamiento
de Fisher no es necesario para la seleccién sexual (revisado en Andersson 1994, Mgller 1994).
Ademds el handicap explica la evolucién y el funcionamiento de las sefiales sexuales tanto en
sistemas monégamos como poliginicos, y tanto las que se utilizan en contextos intrasexuales
como intersexuales.

A pesar de que tradicionalmente se ha visto a estos dos procesos, e incluso al de la pre-
existencia de un sesgo en la preferencia, como alternativas excluyentes, recientemente, conforme
se obtienen apoyos parciales a cada uno de ellos, tiende a considerarse que no son mutuamente
excluyentes, y que los tres pueden explicar parte del proceso en la evolucién de un caricter
concreto, o actuar en la evoluci6n de caracteres diferentes (Searcy 1992, Lotem 1993, Mgller y
Pomiankowski 1993, Ryan 1997). Se ha sugerido sin embargo que el desenlace del proceso de
seleccion de los caracteres sexuales secundarios y de las sefiales en general, para terminar en una
estrategia evolutivamente estable, necesita de costes diferenciales asociados a las sefiales y como

consecuencia, en el equilibrio, estas sefiales funcionarian como handicaps (Grafen 1990b, Lotem
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1993). Bajo este punto de vista, un aspecto fundamental para comprender la amplia variedad de
sefiales sexuales existentes en la naturaleza es determinar el tipo de coste que de forma
diferencial estd limitando su uso por los distintos individuos, pues asi se podr4 entender el tipo
de informacién que proveen a los receptores (parejas potenciales y rivales), y por tanto el tipo de
calidad que éstos estén evaluando en el emisor y el tipo de beneficios que obtienen al responder
a esa sefial (Grafen 1990a,b, Lotem 1993). De hecho, conforme se avanza en el estudio
empirico de los sistemas de sefiales sexuales, incluidas las que utilizan las especies que
emparejan en leks, se terminan encontrando relaciones entre el nivel de desarrollo de la sefial y
algtin tipo de calidad genotipica o fenotipica del macho que tiene importancia en el contexto en
que se usa la sefial, bien dotando de ventajas en la competencia intrasexual (por ejemplo
Clutton-Brock y Albon 1979), o proporcionando beneficios a las hembras, ya sean directos
(recursos, Hoi-Leitner et al. 1995; inversién parental del macho, Palokangas et al. 1994; o evitar
el contagio de enfermedades, Mgller 1990b, 1991) o indirectos (genes de viabilidad o

resistencia frente a parasitos para los hijos, por ejemplo Mgller 1990a, Petrie 1994, Hasselquist
et al. 1996).

Funcién del canto en las aves

Aunque se ha propuesto que la funcién principal del canto es la de permitir la
identificacion correcta de los individuos de la propia especie (Marler 1957, Mayr 1963), hoy dia
es ampliamente aceptado que éste comportamiento estd sujeto a seleccién sexual (Catchpole
1982, 1987, Searcy y Andersson 1986, Hasselquist 1990, Catchpole y Slater 1995, Kroodsma y
Miller 1996). La misma discusién planteada con el proceso de la seleccién sexual en su conjunto
ha protagonizado la investigacién del canto de las aves como cardcter sexual secundario. La
primera cuestién de importancia que se ha tratado de dilucidar sobre el canto de especies
concretas es si su funcién principal es intrasexual o intersexual. La respuesta a esta pregunta
puede dar una idea de cudl es el tipo de informacién que se esta transmitiendo a través del canto.
Muchos estudios han sugerido o probado que el canto en si o algunas de sus caracteristicas
cumplen una funcién importante en la competencia entre machos por territorios 0 hembras

(Weeden y Falls 1959, Falls 1969, 1987, Peek 1972, Goransson et al. 1974, Krebs 1977, Smith
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1979, Yasukawa et al. 1980, Mace 1987, Stoddard et al. 1988, McDonald 1989, Westcott 1992,
Langmore 1996, Luschi y del Seppia 1996).

La demostracién de que el canto o sus propiedades son importantes en la atraccién de
hembras y en su elecci6n de pareja ha sido mis dificil de obtener, debido a que para probarlo hay
que separar la influencia del canto de la de otras caracteristicas del macho, y la respuesta de las
hembras a cantos grabados reproducidos en el campo es escasa (Searcy 1992). Sin embargo
numerosos estudios descriptivos han mostrado relaciones entre la cantidad de canto producido
por los machos y su estatus (soltero o emparejado), o entre los niveles relativos en una
determinada caracteristica del canto (duracién, cantidad de canto, longitud de estrofa, tamaiio de
repertorio, etc.) y diversas medidas del éxito de emparejamiento, lo que claramente sugiere que
el canto influye a las hembras en su eleccién (revisado en Searcy y Yasukawa 1996). Unos pocos
trabajos han demostrado experimentalmente que el canto atrae hembras por si solo,
reproduciendo en el campo cantos grabados (Eriksson y Wallin 1986, Gibson 1989, Mountjoy y
Lemon 1991, Johnson y Searcy 1996), pero la mayoria de las evidencias claras de ésta funcién
del canto y de la utilizacién por las hembras de caracteristicas del canto para elegir a uno entre
varios machos, se han obtenido por medio de estudios en cautividad en los que se ha implantado
a las hembras con oestradiol para potenciar su respuesta a grabaciones mediante el
comportamiento de solicitud de cépulas, un método que se ha hecho muy popular desde que
Searcy y Marler (1981) lo utilizaron por primera vez para este cometido (revisado por Searcy
1992, Searcy y Yasukawa 1996). A pesar de que muchos de estos trabajos demuestran la funcién
del canto en una especie bien en la competencia intrasexual o en la atraccién de hembras,
raramente se ha mostrado que cumpla exclusivamente una de esas funciones, sino que la
mayoria de las veces los resultados sugieren que sirve para las dos (por ejemplo , Mgller 1988,
Johnson y Kermott 1991, Slagsvold et al. 1994, Welling et al. 1995), y en muchas especies éste
hecho ha quedado claramente probado (por ejemplo Acrocephalus arundinaceus Catchpole et al.
1986, Agelaius phoeniceus Searcy 1988, Sturnus vulgaris Mountjoy y Lemon 1991, 1996,
revisado en Berglund et al. 1996). Hay sin embargo muchas especies en las que los machos
utilizan tipos de canto diferentes o partes diferentes del canto para los dos contextos (por
ejemplo Wiley et al. 1994, Fessl y Hoi 1996, revisado en Hasselquist 1990). En los casos en que
un mismo atributo del canto dota de ventajas tanto en las relaciones intrasexuales como

intersexuales parece evidente que si provee de informacién a los receptores, e€sa informacién
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debe ser itil para los dos sexos. Si una propiedad del canto de un macho es capaz de intimidar a
un rival, debe proporcionar algin tipo de informacién sobre su estado fisico, su habilidad en la
pelea o su predisposicion a atacar, lo que no deja sitio para sefiales arbitrarias (Berglund et al.
1996). Si ademds esa propiedad la usan las hembras para elegir pareja, el tipo de informacién
mas probable que se estd transmitiendo es sobre 1a calidad (fenotipica o genotipica) del macho.
Parece por tanto fundamental conocer cuil es ese tipo de informacién y los beneficios obtenidos
por los receptores al atender al canto como sefial, y cuales son los costes que aseguran que la
transmision de esa informaci6n es fidedigna. En este campo, se ha mostrado que la cantidad de
canto producida puede reflejar el estado nutricional del individuo y por tanto la calidad de su
territorio o su habilidad para encontrar alimento (por ejemplo Davies y Lundberg 1985,
Gottlander 1987, Reid 1987, Radesiter et al. 1987, Alatalo et al. 1990), en algunos casos refleja
la calidad parental del macho (Greig-Smith 1982), en ocasiones el nivel de infestacién por
parasitos (Mgller 1991), e incluso a veces la calidad del territorio en referencia a la seguridad del
nido (Hoi-Leitner et al. 1995). Los costes asociados a ésta caracteristica del canto que podrian
permitir que funcione como sefial fidedigna de estos aspectos serfan que el tiempo usado en
cantar no puede utilizarse para alimentarse, un mayor riesgo de predacién y que el canto sea
energéticamente costoso. Los costes referidos al tiempo o la predacién parecen claros, pero
excepto un trabajo conflictivo por su metodologia (Eberhardt 1994) no se ha podido demostrar
que el coste energético del canto sea elevado (Horn et al. 1995, Gaunt et al. 1996).

El segundo atributo del canto que ha sido estudiado en detalle es el tamafio de
repertorio. En algunos casos el repertorio est4 relacionado con la edad del individuo, lo que hace
que a su vez se relacione con la calidad del territorio, pues los individuos con mds experiencia
son mejores competidores (Krebs y Kroodsma 1980, Yasukawa et al. 1980, Dabelsteen 1984,
Cosens y Sealy 1986). El repertorio puede reflejar honestamente la edad cuando los nuevos tipos
de canto se adquieren con el paso de los afios (por ejemplo Nottebohm y Nottebohm 1978, Jirvi
1983), pero no siempre es asi, pues hay especies que sélo incorporan tipos de canto a su
repertorio en los primeros meses de vida (por ejemplo Fringilla coelebs Thorpe 1958a,b, o
Taenopygia guttata TImmelmann 1969). El conocimiento del significado de los repertorios
como sujetos de la seleccién sexual es por tanto ain bastante pobre. Se ha sugerido que los
repertorios mayores podrian ser més efectivos en generar respuesta de los individuos receptores

(tanto machos como hembras) no porque indiquen mayor calidad del macho, sino porque
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evitarian la habituacién del sistema sensorial del receptor a una sefial repetitiva ("the monotony
threshold" Hartshome 1956), o porque impedirian el agotamiento de la via fisiol4gica
responsable de la produccién de un canto concreto ("anti-exhaustion hypothesis" Lambrechts y
Dhondt 1987, 1988), sin embargo ninguna de estas hipétesis ha sido claramente apoyada para
explicar los repertorios en general, pues se han obtenido resultados contradictorios en especies
diferentes (revisado en Hasselquist 1990).

En todos los casos, incluso cuando el atributo del canto parece venir determinado por
factores ambientales como los descritos arriba, la calidad genotipica del individuo podria
subyacer su expresion debido a una alta viabilidad general del macho o a poseer resistencia a los
parésitos, un tipo de informaci6n de gran importancia para las hembras, que podrian obtener
beneficios indirectos con su eleccién al conseguir hijos con alta viabilidad. Sin embargo hasta
ahora son escasos los estudios que han probado la obtencién de éste tipo de beneficios
(Hasselquist et al. 1996).

Por tanto, aunque en los tltimos afios ha habido una gran proliferacién de estudios acerca
del canto como sefial sexual, aiin quedan sin responder las cuestiones fundamentales de cuales
son los tipos de informacién que son transmitidos a través de los distintos atributos de éste

comportamiento, y cuales son los costes que hacen que pueda transmitir esa informacién de

forma fiable.

Especie de estudio

La mayoria de la investigaciones realizadas sobre el canto en las aves se han centrado en
determinar la funcién y significado del tamafio de repertorio, y por ello la mayoria de las
especies estudiadas son paseriformes. Otros grupos de aves sin embargo también utilizan el
canto en las exhibiciones de cortejo o en los enfrentamientos entre machos, y en estos casos la
informacién (seguramente del mismo tipo que la que se transmite en el canto de los
paseriformes) se intercambia sin la participacién del tamaiio de repertorio. Algunos trabajos se
han centrado en no paseriformes pero el conocimiento de la funcién y significado del canto en
estos grupos es aiin bastante escaso. Cuando el canto carece de repertorio, las caracteristicas que
pueden variar y por tanto comunicar diferencias entre individuos son la frecuencia del sonido, la

cantidad de canto producido, la duracién del canto, su volumen de emisién, el nimero de
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repeticiones de las unidades que lo forman, y la velocidad de repeticion de esas unidades. De
estos elementos, se ha estudiado sobre todo la importancia de la cantidad de canto producido
(ver arriba), aunque hay trabajos en algunas especies sobre el volumen de emisién (Searcy
1996), 1a duracién del canto (Galeotti et al. 1997), el niimero de repeticiones de los elementos o
duracion de la estrofa (longitud de estrofa) (por ejemplo Lambrechts y Dhondt 1986, 1987,
1988 McGregor 1988, Lambrechts 1992, Lampe y Espmark 1994, Galeotti et al. 1997, revisado
en Lambrechts 1996) y la velocidad de su produccién (Lambrechts y Dhondt 1986, 1987, 1988,
Lambrechts 1992, Adhikerana y Slater 1993, revisado en Lambrechts 1996). En esta memoria
se presenta el estudio de la funcién y significado del canto y especialmente de la longitud de
estrofa en la Abubilla (Upupa epops, Linn., Coraciformes), tratando de identificar qué fuerzas
selectivas han podido influir en la conformacién de su canto tal y como es actualmente. En esta
especie los machos producen un canto muy sencillo que consiste en la repeticién de una serie de
estrofas separadas por periodos de silencio, y cada estrofa incluye varias frases repetidas
constituidas por un tnico elemento ("silaba"), el sonido de una estrofa podria transcribirse como
("hoop-hoop-hoop” Cramp 1985). El tono de esas silabas no varia dentro ni entre estrofas del
mismo macho, y la duracién varfa muy poco, siendo el nimero de frases por estrofa la tnica
diferencia evidente entre distintas estrofas de un macho (Fig. 1), por lo que es una especie ideal

para el estudio del significado de la longitud de estrofa.
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Fig. 1.- Sonograma incluyendo dos estrofas de un macho de HI-IV. Se indican las partes
del canto consideradas como frase y estrofa.
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La Abubilla es un Coraciforme de tamafio mediano (26-28 cm) con plumaje corporal
rosado en el que destaca una cresta desplegable, un pico largo y curvado hacia abajo y un disefio
blanco y negro de las alas y la cola muy llamativo. Se han descrito nueve subespecies que se
distribuyen por las regiones Paleartica, Afrotropical e Indomalaya, siendo Upupa epops epops la
que se reproduce en Espafia (Cramp 1985). En el Paleértico, las poblaciones que se reproducen
en latitudes altas son migradoras estivales e invernan en Africa, sur del Mediterrdneo o sur de
Asia, mientras que las que crfan en el sur son sedentarias o parcialmente migradoras (Cramp
1985). En la Peninsula Ibérica se distribuye por todas las regiones y es abundante en todas ellas,
aunque escasea en los pisos bioclimdticos Eurosiberiano y Termomediterrineo (Diaz et al.
1996). En Iberia es fundamentalmente estival, aunque en el sur se mantienen poblaciones
durante el invierno (Diaz et al. 1996), que estén formadas tanto por individuos sedentarios (datos
propios no publicados) como por invernantes seguramente ibéricos (Diaz et al. 1996). Los
individuos migradores comienzan a llegar a las reas de cria del sur de Espafia a mediados de
Febrero (datos propios), y al resto de la peninsula durante el mes de Marzo (Diaz et al. 1996), y
comienzan la migracién postnupcial a partir de Julio (datos propios, Diaz et al. 1996). Se
desconocen los cuarteles de invernada de la fraccién migradora ibérica (Diaz et al. 1996). Ocupa
principalmente hébitats abiertos con 4rboles dispersos (Cramp 1985), siendo la existencia de
posaderos elevados y la de sustratos con agujeros para la nidificacién (edificios, muros, drboles
viejos) los elementos que mas condicionan su presencia y abundancia (Rehsteiner 1996). En la
provincia de Granada es especialmente abundante en olivares antiguos, especialmente los
situados junto a cultivos de regadio, y en encinares adehesados, que proporcionan numerosos
agujeros para la nidificacién (observacién personal). Se alimenta de invertebrados y pequefios
reptiles que captura en el suelo, normalmente desenterrandolos con ayuda de su largo y curvado
pico o rebuscando entre la vegetacién herbcea y bajo las piedras (Cramp 1985). Sus presas mas
habituales son larvas y pupas de lepidépteros y coledpteros, y Grillos Topo (Gryllotalpa
gryllotalpa) (Cramp 1985, datos propios), aunque en nuestra zona de estudio con frecuencia
llevan al nido Culebrillas Ciegas (Blanus cinereus), Escorpiones (Buthus occitanus) y
ejemplares adultos de distintas especies de coledpteros. En cuanto a su alimentacién es de
destacar que con frecuencia consumen grandes cantidades de larvas o pupas de Procesionaria del

Pino Thaumetopoea pityocampa (Battisti 1986, Tomds Pérez comunicacién personal,
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observacién personal). Durante la reproduccién llevan al nido una dnica presa por viaje,
transportindola en el extremo del pico (Cramp 1985, datos propios).

Utiliza una amplia variedad de agujeros para la nidificacién, casi cualquier tipo de
agujero en un amplio rango de soportes y alturas (Cramp 1985), aunque la mayorfa se localizan
en drboles a menos de 3 m de altura (Kubik 1960, Arlettaz 1984, datos propios). Debido a
situarse normalmente a baja altura, los nidos son accesibles a predadores como pequefios
mamiferos, lagartos y culebras. Sin embargo tanto los pollos como la hembra desarrollan un
comportamiento de defensa contra los depredadores consistente en la produccién de un fluido
maloliente segregado por la glandula uropigial y ademds los pollos expulsan las heces con fuerza
hacia el depredador (Cramp 1985).

Los estudios sobre la biologia reproductora de esta especie en el Paledrtico son €scasos, y
excepto un caso en el que se proporcionan datos de éxito reproductor en el campo (Kubik 1960),
se han centrado especialmente en la densidad de parejas reproductoras, tipo de nido utilizado y
seleccién de hdbitat (por ejemplo Arlettaz 1984, Rehsteiner 1996), o en comportamientos
reproductores de individuos mantenidos en cautividad (Lohrl 1977). En ninguno de estos
estudios se ha trabajado con poblaciones de individuos marcados, por lo que no pueden evaluar
el éxito reproductor estacional (algunas veces las primeras y segundas puestas se realizan en
nidos distintos, y dos puestas consecutivas en el mismo nido pueden pertenecer a dos parejas
distintas, observacién personal). El resto de trabajos recientes sélo recogen observaciones
puntuales de algunos nidos y descripciones de comportamientos llamativos (por ejemplo
Reinsch 1979, 1988, Fournier 1991, 1993, Fry et al. 1993, Ruiz 1997).

Los trabajos disponibles sin embargo si proporcionan conocimientos generales sobre
algunos comportamientos de interés para éste estudio. El proceso reproductor comienza con la
bisqueda de pareja por parte de los machos, que producen su tipico canto desde posaderos
elevados. No hay defensa de territorios de cria sino que solo se defienden las inmediaciones del
nido y normalmente sélo después del emparejamiento. Cuando se le aproxima una hembra antes
del emparejamiento el macho la corteja realizando persecuciones con vuelos cortos en el suelo o
alrededor de un érbol, realizando sonidos especiales (como un "tuuu" suave prolongado y

“crujidos" 4speros de excitacién), y abriendo la cola (Cramp 1985, observacién personal). El

‘macho puede ensefiarle entonces a la hembra algiin posible agujero para el nido, aunque

normalmente ella luego seguird examinando otros, y en ocasiones la bisqueda puede realizarse
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en conjuntamente después del emparejamiento (Cramp 1985, observacién personal). Desde el
momento en que han emparejado, la pareja se mueve junta, y mientras buscan alimento juntos en
el suelo el macho realiza cebas de cortejo con frecuencia , en las que la hembra puede coger la
presa con el pico o en muchas ocasiones permitir que el macho se la introduzca en la cavidad
bucal (Lohrl 1977, observacién personal). Normalmente estas cebas no estan ritualizadas, pero
en ocasiones el macho en lugar de entregar la presa a la hembra directamente, se la introduce en
el pico y la vuelve a sacar, realizando este movimiento repetidamente (hasta mas de 100 veces
Lohrl 1977, observacién personal) antes de entregarle definitivamente la presa. Aunque este
comportamiento se ha asociado a la cépula (Lohrl 1977, Cramp 1985), nosotros en ocasiones Io
hemos observado sin que después ésta se produzca. Sin embargo las cépulas siempre son
precedidas por una ceba del macho (ritualizada o no). Las Abubillas normalmente comienzan la
incubaci6n con el primer huevo y la eclosién se produce con intervalos de 24 horas produciendo
asincronfa completa (Bussman 1950, Gupta y Ahmad 1993), aunque para la subespecie africana
se ha descrito un nacimiento casi sincrénico de los pollos (Skead 1950). La incubacién y el
empolle de las crias la realiza exclusivamente la hembra, y el macho le proporciona todo el
alimento durante la incubacién y también todo el alimento para ella y los pollos durante los
primeros siete u ocho dias del periodo con pollos en el nido (Cramp 1985, observacién
personal). Cuando los pollos son mayores tanto el macho como la hembra transportan alimento
al nido, pero la mayoria de las veces es la hembra la que alimenta directamente a los pollos

después de recibir la presa del macho (Cramp 1985, observacién personal).

Objetivos y estructura de la tesis

Para tratar de determinar qué fuerzas selectivas han podido condicionar la evolucién del
canto en la Abubilla y cual es el significado de la longitud de estrofa, es necesario comprobar
varios aspectos que constituyen los objetivos de esta tesis:

1)- Cudles son las variables determinantes del éxito reproductor de las parejas, para
poder relacionar después las caracteristicas del canto con esos aspectos.

2)- Cudl es el nivel de variacién entre individuos y en el mismo individuo en los

atributos del canto.
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3)- En qué contexto (intrasexual o intersexual) y en qué etapa del periodo reproductor se
utiliza preferentemente el canto, lo que permitird valorar la importancia de las dos fuerzas
principales de la seleccién sexual.

4)- Comprobar si las hembras, en ausencia de otros atributos del macho, se ven atraidas
por el canto, y si la longitud de estrofa influye en esa atraccién. Este andlisis permitird saber si
las hembras aprecian las diferencias en longitud de estrofa entre cantos de distintos machos y si
utilizan la longitud de estrofa como un criterio inicial en la eleccién de pareja.

5)- Comprobar si los machos, en ausencia de otros atributos de potenciales rivales,
responden al canto, y si lo hacen de forma distinta a cantos que difieren en la longitud de estrofa.
El estudio de este objetivo permitird saber si los machos aprecian las diferencias en longitud de
estrofa entre cantos de distintos machos, y si utilizan la longitud de estrofa para evaluar la
condicién fisica de los machos rivales.

6)- Evaluar si el canto y la longitud de estrofa confieren ventajas a los machos en su éxito
reproductor (éxito de emparejamiento, obtencién de hembras mejores o que realicen mayor
esfuerzo reproductor, obtencién de cépulas extrapareja, y en definitiva ndmero de hijos
producidos) pues es un requisito indispensable para que un atributo del macho pueda
evolucionar por seleccién sexual.

7)- Comprobar si las caracteristicas del canto de los machos se relacionan con algin tipo
de beneficio para las hembras emparejadas con ellos. En concreto se estudiard si una eleccién
basada en aspectos del canto le reporta a la hembra beneficios directos en forma de mayor
esfuerzo parental por parte del macho.

8)- Tratar de deducir si el canto y en concreto la longitud de estrofa es una sefial honesta
que refleja la calidad fenotipica del macho en la Abubilla. Para ello se evaluard si existen
evidencias de costes asociados a esta sefial y de que su expresion dependa de la condicién fisica
de los machos.

La tesis estd estructurada con tres capitulos introductorios generales (I, Introduccién, II,
Area de estudio y II, Metodologia general), y seis capitulos que abordan los objetivos
planteados anteriormente. Los capitulos del IV al IX estin organizados como unidades
independientes, como manuscritos enviados o preparados para enviar a publicar, y en cada uno

de ellos se incluye una introduccién al aspecto concreto que se trata, se detalla la metodologia
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particular que se ha utilizado para estudiar los objetivos del capitulo, se presentan los resultados
y se discuten en el contexto planteado en la introduccién.

En el capitulo IV se analiza la biologia reproductora de la Abubilla, tratando de
identificar los principales determinantes del éxito reproductor de las parejas en una temporada de
cria, influencia de la depredacién, tamafio de puesta, nimero de puestas, éxito de eclosién,
mortalidad de los pollos y cantidad de alimento aportado al nido por los padres.

En el capitulo V se describe la variabilidad encontrada en distintos parametros de los
cantos de la poblacion estudiada, los cambios en el uso del canto a lo largo del ciclo reproductor,
cambios en la longitud de estrofa de los machos en la estacién y entre estaciones reproductoras
sucesivas, y la relacién de los parametros del canto estudiados con la condicién fisica de los
machos.

En el capitulo VI se presentan los resultados de un experimento de playback realizado en
el campo antes de la formacién de las parejas, disefiado para evaluar si las hembras son atraidas
por el canto en ausencia de otras caracteristicas del macho, y si los cantos con estrofas largas son
més efectivos atrayendo hembras que los de estrofas cortas dentro del rango normalmente
utilizado por los machos.

En el capitulo VII se presentan los resultados de otro experimento de playback realizado
en el campo una vez se han formado las parejas, disefiado para evaluar si los machos responden
al canto agresivamente y si la respuesta varfa dependiendo de la longitud de estrofa de los cantos
experimentales.

En el capitulo VII se analiza la relacién entre distintas variables reproductoras
determinantes del éxito reproductor de los machos dentro de la pareja y varios atributos
morfoldgicos y del canto de los machos que hipotéticamente podrian estar sujetos a seleccion
sexual.

En el capitulo IX se evalda la incidencia de la paternidad fuera de la pareja mediante la
técnica de andlisis de paternidad "multilocus DNA-fingerprinting", y se describe el sistema de
emparejamiento de la especie, interpretando las observaciones obtenidas de relaciones no
mondgamas y de interacciones entre individuos reproductores de distintas parejas y entre
machos no reproductores y parejas reproductoras. Se analiza también la influencia de la longitud

de estrofa de los distintos machos en todas estas interacciones.
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En el capitulo X se resumen las conclusiones obtenidas en los distintos capitulos de la

tesis, y finalmente en el capitulo XI se recogen las referencias bibliograficas citadas en los

capitulos anteriores.
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Capitulo 11 Area de estudio

El trabajo de campo se realizé en la Hoya de Guadix y en la Reserva Natural Eurel de
Corvales (La Zubia) en la provincia de Granada. La Hoya de Guadix es una altiplanicie, y
Corvales un pequefio valle, los dos situados al norte de Sierra Nevada a altitudes medias de 900-
1000 y 800-950 metros s.n.m. respectivamente (coordenadas geograficas 37° 18N, 3°08°W y
37°06'N, 3°34'W). La Hoya de Guadix estd sujeta a2 un clima mesomediterrdneo con
ombroclima semidrido (Rivas Martinez 1981), con precipitaciones anuales inferiores a 300 mm
(Pareja-Lopez et al. 1981). Los terrenos de la zona presentan materiales Ne6geno Cuaternarios
postorogénicos. Al tratarse de materiales blandos, los cursos de agua han producido una fuerte
erosion dando lugar a cdrcavas y ramblas con taludes de fuertes pendientes. La vegetacién se
encuentra en general muy degradada, siendo de poca altura y escasa cobertura, predominando
grandes extensiones de pastizales de Esparto (Stipa tenaccissima), retamares con Retamas
(Retama sp.), Hiniestas (Genista speciosa) y Bolinas (Genista umbelata), y tomillares
dominados por Artemisas (Artemisia sp.). La vegetacion arbolada estd formada principalmente
por cultivos de Almendros (Prunus dulcis) de secano, Olivares (Olea europaea) y otros frutales
(principalmente Melocotoneros Prunus persica y Cerezos Prunus avium) de regadio, estando
estos cultivos de regadio normalmente situados en las vegas que circundan los pueblos o en
algunas ramblas. Sin embargo hay algunos restos de Encinar (Quercus rotundifolia) adehesado y
son frecuentes los Pinares de repoblacién, principalmente de Pino Carrasco (Pinus halepensis).
Las Abubillas son abundantes principalmente en las vegas y algunas ramblas, mientras que son
mds escasas en los llanos 4ridos, donde los tnicos sustratos que les permiten nidificar son los
amontonamientos de piedras ("majanos") que quedan en los limites de los cultivos de cereal de
secano.

La Reserva de Corvales, situada a unos 40 km. de la Hoya de Guadix, es una finca de 35
ha. situada en un pequefio valle que incluye un mosaico de cultivos, principalmente de Olivos y
Almendros, restos de encinar y alguno pinos dispersos, rodeado de pinares de repoblacién de
Pino Carrasco.

Las Abubillas tienen un drea de campeo muy grande y la densidad de parejas
reproductoras en general es escasa (méximos de 1.22-1.45 aves por 10/ha en el centro de
Espafia, Diaz et al. 1996, y de 1,4 parejas en Extremadura, Rehsteiner 1996), por lo que en cada
una de las vegas y ramblas del 4rea de estudio nidifican un nimero de parejas limitado. Esta

raz6n ha obligado a que el 4rea utilizada se componga de distintas zonas separadas donde la
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densidad es mayor, dejando sin controlar los llanos que las separan. En total se ha trabajado s6lo
en una zona (Corvales) en 1991, en cinco zonas en 1992 y en siete en 1993-1995. El niimero de
parejas por zona fue de (Media + Desviacién Tipica) 4.0 +0.0en 1991, 3.2+ 1.6en 1992,3.3 +
3.1en 1993,3.7+2.4 en 1994,y 4.1 + 2.4 en 1995.
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Capitulo 1l Métodos generales

Todos los afios de estudio se visitaron las distintas zonas al menos una vez a la semana
durante la estacién de cria, desde principios de Febrero hasta finales de Julio, para detectar la
presencia de machos cantando y buscar nidos. Los individuos se capturaron antes de la puesta o
cuando tenfan pollos en el nido utilizando redes japonesas, y se marcaron con anillas numeradas
del ICONA 'y anillas de plastico de colores para permitir su reconocimiento individual a
distancia, colocando dos anillas por pata (incluida la metélica). Se tomaron varias medidas
biométricas de los individuos capturados: 1) longitud del tarso derecho, 2) cuerda méxima del
ala derecha (las dos siguiendo el método de Svensson 1984), 3) peso, 4) longitud de la cresta
(desde el extremo de la pluma mds larga de la cresta hasta el emplumamiento del pico,
manteniendo la cresta cerrada), 5) blanco de la cola (longitud de la mancha blanca de la quinta
rectriz, medida sobre el raquis), 6) blanco en el ala (longitud de la mancha blanca de la cuarta
primaria, medida sobre el raquis), 7) nimero de plumas de la cresta que presentaban mancha
negra, 8) nimero de plumas de la cresta con una mancha blanca, y 9) el color del pecho,
asignindole un valor en comparacién con una tabla con cuatro tonos distintos de rosa-
anaranjado. Los pesos se midieron con un dinamémetro (precision 0.5 g.), la longitud del ala con
una regla de tope (precisién 0.5 mm.) y el resto de longitudes con un calibre digital Mitutoyo
Digimatic Caliper (precisién 0.01 mm.). Ademds, a partir de 1992 se tomaron muestras de
sangre de los individuos capturados, practicando una incisién en una vena braquial con una
aguja hipodérmica estéril, recogiendo la sangre con capilares de vidrio estériles y heparinizados,
y almacendndola en el medio apropiado para su conservacion.

En muchos estudios sobre reproducci6n y seleccién sexual en aves se ha comprobado
que la edad de los individuos es un importante determinante del éxito (por ejemplo Komers y
Dhindsa 1989, Forslund y Larsson 1992, Wheelwright y Schultz 1994), y que algunas relaciones.
entre caracteristicas del macho y éxito reproductor estdn mediatizadas por el efecto de la edad en
los dos tipos de pardmetros (por ejemplo Yasukawa et al. 1980). Por tanto en este tipo de
estudios es recomendable evaluar el efecto de la edad de los individuos. Se ha propuesto un
método de determinacién de la edad en la Abubilla basado en una serie de diferencias en el
estado de la muda y la forma de las plumas de vuelo, y en caracteristicas de la mancha blanca de
la rectriz més externa (Cramp 1985, Baker 1993). Nosotros hemos tomado datos de estas
caracteristicas del plumaje (excepto de la forma de las plumas) desde 1993. Solo hemos

obtenido dos recuperaciones de individuos anillados como pollos, en su primera primavera, por
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lo que no podemos evaluar la validez del método para aves de un afio. Sin embargo, algunos
individuos recuperados que tenfan seguro més de un afio habrian sido clasificados erréneamente
como aves en su primer afio de acuerdo con esos criterios, y algunos individuos nuevos
capturados en primavera mostraron caracteristicas contradictorias entre los diferentes criterios
(datos no publicados). En consecuencia no podemos evaluar con precisién la edad de los
individuos, y hemos analizado los datos de todos ellos sin diferenciacién. La posible importancia
de los efectos de 1a edad en los resultados ser4 discutida en cada capitulo.

Para conocer el estatus de los individuos y encontrar los nidos se observaron los
movimientos de las Abubillas, cuando era posible desde lugares elevados, para comprobar si se
movian en parejas, y si los machos mostraban agujeros a las hembras o cebaban en algiin sitio.
Ademds se revisaron periédicamente los nidos utilizados los afios anteriores, pues muchos de
ellos se usan en temporadas de cria sucesivas. Una vez que se localizaban los nidos, se
inspeccionaron al menos semanalmente para detectar los que fracasaban, y con mds frecuencia
durante los periodos criticos: puesta, eclosién y vuelo de los pollos, para registrar la fecha de
puesta, el tamafio de puesta, nimero de pollos que nacen y el nimero de pollos volados de cada
intento reproductor. La fecha de puesta es la fecha en la que se pone el primer huevo, asumiendo
que los huevos son puestos a razén de uno diario (Bussman 1950). En los casos en los que los
nidos se encontraron con la puesta completa, la fecha de puesta fue estimada restando a la fecha
de eclosi6n del primer pollo 17 dias (media y moda de la duracién del periodo de incubacién,
ver capitulo IV). Con idea de controlar por el efecto del afio, cuando la fecha de puesta se utiliza
para relacionarla con otras variables se considera el dia 0 de cada afio la fecha en que se han
iniciado el 50 % de las primeras puestas. E] tamaiio de puesta es el nimero de huevos que hay en
el nido una vez completada la puesta. Las Abubillas no retiran del nido los huevos no
eclosionados ni los pollos muertos (ni siquiera los pequefios) antes de que vuelen los pollos que
sobreviven (observacion personal), por lo que en los casos en que la primera inspeccién del nido
se realiz6 después de la eclosién, se estimé el tamafio de puesta como la suma de los huevos no
nacidos, los pollos muertos y los pollos vivos que se encontraron en el nido. El ndmero de
pollos volados de un nido se consideré como el nimero de pollos anillados que no se
encontraron muertos en el nido después de la fecha de vuelo. La productividad de una pareja en
la estacion se defini6 como la suma de los pollos que vuelan en todos los intentos reproductores

de la pareja en la estacién reproductora completa. El orificio de entrada de los nidos fue siempre
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demasiado estrecho para permitir la entrada de la mano, por lo que el contenido se examinaba
directamente a través del orificio de entrada cuando el nido era recto, o con la ayuda de un fino
periscopio construido con un tubo, un prisma y una lente convergente cuando no eran rectos,
siempre iluminando la cavidad con una pequefia bombilla sujeta al extremo de un alambre.
Cuando los pollos tenian entre 19 y 21 dias de edad se abrian los nidos para anillarlos y tomar
medidas biométricas y muestras de sangre. Se les media la longitud del tarso derecho, la cuerda
maxima del ala derecha (en los dos casos siguiendo el método de Svensson (1984)), la longitud
del pico (desde la punta hasta el borde posterior de las fosas nasales) y se pesaban. Ademas se
recogian los huevos no eclosionados y los pollos muertos del fondo del nido. Los nidos se
abrieron retirando algunas piedras cuando estaban en majanos o muros de piedra, cortando un
agujero con una sierra cuando estaban en 4rboles o con un martillo y un cincel cuando estaban
en paredes de roca. Siempre que fue posible se evité afectar la entrada del nido al abrirlos.
Después de anillar los pollos se arreglaba el agujero abierto colocando de nuevo las piedras en su
sitio, pegando los trozos de madera con cola blanca y los trozos de roca con arcilla, y se cubrian
las rendijas que quedaran con arcilla, cola y tierra del lugar, para que no se pudiera apreciar la
manipulacién. Los nidos se abrieron siempre al medio dia, pues es el momento con menor
actividad de cebas y también cuando hay menos gente en la zona que pudiera observar la
manipulacién. Los nidos también se abrieron para retirar los huevos, pollos muertos o hembras
muertas en aquellos casos que el intento reproductor fracasé. Ningin nido fue abandonado
debido a esta manipulacién.

Se tomaron datos de la frecuencia de cebas realizando dos observaciones en cada intento
reproductor, uno cuando el primer pollo eclosionado tenia entre 4 y 8 dias de edad, y otro
cuando tenia entre 15 y 22 dfas de edad. En estos muestreos se registré el niimero de visitas con
alimento realizadas por los dos miembros de la pareja durante un periodo de 60-90 minutos por
la tarde (entre las 15:30 y 20:00 horas) observando la entrada del nido desde lejos con un
telescopio, o grabando con una cdmara de video SONY CCD-TROSE PAL. A cada presa
transportada se le asigné un valor de tamafio de 3, 2 6 1 cuando fue més grande que la mitad,
entre la mitad y un cuarto, y mas pequefio que un cuarto de la longitud del pico del adulto
respectivamente. Cuando no fue posible apreciar el tamafio de la presa se le asignd el valor
intermedio (media 1.45 + 1.65 casos en los muestreos con pollos pequefios, 1.97 + 2.63 en los

muestreos con pollos grandes). Se calculé un indice de biomasa transportada por hora como la
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suma de los tamafios de todas las presas aportadas al nido x 60 dividido por la duracién del
muestreo en minutos.

A lo largo de todas las estaciones de cria se registré el mayor nimero posible de cantos
de machos anillados. El registro se realizaba anotando cada estrofa con su longitud (es decir el
nimero de silabas que inclufa, ver Fig. 1), y la duracién del canto completo en segundos. Por
ejemplo, un macho canté las siguientes estrofas 3,3,3,4,4,3,4,4,3,3, 3, 3, 4, 3 durante 45
segundos. Se consideraba que un canto habia terminado, y empezaba uno nuevo cuando el
macho dejaba de producir sonido durante un tiempo aproximadamente equivalente al que habria
tardado en cantar 5 estrofas. En el resto de la memoria, cuando se haga referencia a longitudes de
estrofa, €sta se indicard con niimeros romanos, por ejemplo una estrofa con 3 silabas se indicara
como una de longitud III. Para los anélisis se considerarin los siguientes parametros de cada
canto: (1) longitud media de estrofa (mimero medio de frases por estrofa), (2) ntimero de
estrofas por minuto (estrofas/min), y (3) nimero de frases por minuto (longitud media de estrofa
X estrofas/min, (frases/niin)). El valor usado en estas variables para cada macho en un periodo
concreto (dia, fase del ciclo reproductor o afio) ser4 la media de los valores de sus cantos
registrados en ese periodo. Las medias usadas para esos parametros para cada macho en un afio
son las de los cantos registrados ese afio antes de su primera puesta. Para el anilisis de esos
pardmetros se usarn sélo los cantos registrados entre el amanecer y las 13:00 horas (hora solar)

y que incluyan al menos 20 estrofas.

El método concreto utilizado al estudiar cada uno de los objetivos de la tesis se describira
detalladamente en el apartado de métodos de cada capitulo.

Para los andlisis estadisticos se ha seguido a Sokal y Rohlf (1995), y cuando fueron
necesarios tests no paramétricos a Siegel y Castelldn (1988). En cada capitulo se encontrard una
descripci6n concreta del tratamiento estadistico utilizado. Los valores que se dan en las tablas
son, mientras no se indique lo contrario, la media % la desviacién tipica (X £ SD). Las tablas y

figuras estdn numeradas independientemente para cada capitulo.
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Capitulo IV Determinantes del éxito reproductor

INTRODUCCION

El éxito reproductor de las aves depende tanto del nimero de intentos reproductores
exitosos conseguidos en cada estacién como del nimero de pollos volantones producidos en
cada intento exitoso (Crick et al. 1993, Soler et al. 1995). El primero de estos dos componentes
del éxito reproductor en la estacién depende fundamentalmente de la presién de depredacién, ya
que la depredaci6n es la principal causa de pérdidas completas de nidos en las aves (Ricklefs
1969). La tasa de depredacion estd muy influenciada por el tipo de nido utilizado, de manera que
las especies que crian en agujeros sufren menor presion de depredacién que las que no lo hacen
(Alerstam y Hogstedt 1981). Este hecho se ha usado para explicar por qué las especies que
nidifican en agujeros tienden a invertir solo en una o dos puestas grandes en lugar de varias
pequefias (Lack 1968, Slagsvold 1982, Lundberg 1985, Lima 1987). Sin embargo, aunque
parece claro que bajo altos indices de depredaci6n las aves realizan muchas polladas por afio y
tamafios de puesta pequefios, y que el tipo de nido utilizado es una causa importante de las
diferencias en depredacién (Martin 1995), las especies no excavadoras que crian en cavidades se
escapan de esta relacién, pues tienen puestas mds grandes y mas polladas por estacién de lo
esperado (Martin 1995). En su estudio, Martin (1995) sugiri6 que la causa de este
comportamiento especial de las especies no excavadoras es la escasez de las cavidades que
necesitan, lo que hace que desarrollen esfuerzos reproductores muy grandes los afios que
consiguen un nido.

Por otra parte la productividad de una puesta exitosa estd limitada en primer lugar por el
nimero de huevos puestos y en segundo lugar por el nimero de esos huevos que los padres son
capaces de incubar hasta la eclosién y alimentar adecuadamente hasta su independencia. Cuando
la disponibilidad del alimento es predecible en el momento de la puesta, las aves normalmente
ajustan el tamafio de puesta al nimero de pollos que la pareja es capaz de alimentar (Lack 1947,
1954, Murphy y Haukioja 1986), porque los huevos que no llegan a producir un volantén son
un malgasto de energia. Por tanto en estas especies, que realizan puestas "realistas", la
productividad de una puesta est4 limitada principalmente por el mimero de huevos. Sin embargo,
cuando la disponibilidad de alimento que habré durante la fase de pollos en el nido no es
predecible en el momento de poner, se piensa que las aves realizan puestas "optimistas”, cuya

productividad no estd limitada por el nimero de huevos sino por el nimero de pollos nacidos
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que los padres pueden alimentar adecuadamente (Lack 1947, 1954, Mock y Forbes 1995). La
asincronia de eclosién (que la incubacién comience antes de terminar la puesta, de manera que la
eclosion de todos los pollos se produce a lo largo de varios dfas y se establece una jerarquia de
tamaios en la pollada) se ha visto tradicionalmente como un medio para facilitar el ajuste de una
puesta optimista al niimero de pollos que la pareja es finalmente capaz de alimentar, evitando as{
malgastar recursos en los pollos mds pequefios que, si el alimento es escaso, moririan de todas
formas (hipétesis de la Reduccién de Pollada, Lack 1947, 1954). Por ejemplo en la Grajilla
(Corvus monedula), una especie que utiliza la estrategia de la reduccién de pollada en la que los
pollos mueren con gran frecuencia (62.8 % de los pollos, Soler 1989a), el 43.7 % de las
muertes suceden a los 0-5 dias de edad, lo que supone sélo un 5 % de la biomasa invertida en la
pollada (Soler 1989b). La hipétesis de reduccién de poilada ha recibido apoyo experimental en
algunos estudios (Magrath 1989, Hébert 1993, Wiebe y Bortolotti 1995) pero no siempre
(revisado en Amundsen y Slagsvold 1991, Stolesson y Beissinger 1995), y recientemente se han
propuesto numerosas hipétesis alternativas no excluyentes que sugieren distintas explicaciones
funcionales a la eclosi6én asincrénica (revisado en Clark y Wilson 1981, Magrath 1990, Stoleson
y Beissinger 1995, y Stenning 1996).

En este primer capitulo se estudian los factores que determinan la variacién entre
individuos en el éxito reproductor en una poblacién de Abubillas de] Paleartico en la que se han
marcado los individuos con anillas de colores. El objetivo es responder las siguientes cuestiones:

(1) ¢Cudles son las variables reproductoras que explican el éxito reproductor en la
estacion en esta especie?

(2) (Cémo afecta la realizacién de segundas puestas al éxito reproductor?

(3) (Cudles son las principales causas de las pérdidas completas de los nidos?

(4) (Cudles son los determinantes de la productividad de las puestas?

(5) ;Realizan la Abubillas puestas realistas u optimistas?

(6) ;Como afecta el esfuerzo de cebas de los padres a su éxito reproductor?

(7) (C6mo afecta la asicronia al patrén de mortalidad de los pollos?

(8) También se discute qué hipétesis de la asincronia de eclosién son aplicables a la
estrategia de la Abubilla.
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MATERIAL Y METODOS

Ademds de la fecha de puesta, el tamafio de puesta, el nimero de pollos que volaron de
cada intento reproductor, el mimero de intentos reproductores iniciados en la estacion, y la
productividad en la estacién, se han estudiado los siguientes pardmetros reproductores: (1)
Duracién de la incubacién, estimado como el niimero de dias transcurridos desde la puesta del
primer huevo hasta su nacimiento. (2) Duracién de la estancia en el nido de los pollos, estimado
como el nimero de dfas transcurridos desde la eclosién del primer huevo hasta la salida del nido
del ultimo pollo. Estos dos pardmetros se analizaron utilizando sélo los nidos en los que la fecha
de puesta, la fecha de eclosién y la fecha de vuelo se registraron con un error maximo de un dfa.
(3) Tamafio de pollada, definido como el ntimero méximo de pollos observados en las
inspecciones del nido después de la fecha en que todos los huevos deberian haber eclosionado.
Cuando el tamafio de pollada estimado més los huevos no eclosionados no igualaban el tamario
de puesta, se consideré que los individuos desaparecidos habian eclosionado, muerto muy
j6venes y descompuesto en el nido. (4) Exito de eclosién, definido como el tamafio de pollada
divido por el tamafio de puesta, en los nidos que sobrevivieron hasta el momento de eclosionar.
(5) Exito de vuelo, definido como el nimero de pollos que llegaron a volar dividido por el
tamafio de pollada, en los nidos que sobrevivieron hasta el momento de la salida de los pollos
del nido. (6) Exito de la nidada, definido como el nimero de pollos volados dividido por el
tamafio de puesta en los nidos que sobrevivieron hasta la salida de los pollos. En ninguno de
estos indices de éxito reproductor se incluyeron las puestas o polladas que sufrieron pérdidas
parciales a causa de la depredacién o de interferencias con otras Abubillas. Por el contrario, (7)
la proporcién de huevos eclosionados y (8) la proporcién de pollos que vuelan incluyen puestas
y polladas que no sobrevivieron hasta el momento de la eclosién o la salida de los pollos del
nido, o sufrieron depredaciones parciales. En ninguna de las estimaciones del éxito reproductor
se incluyeron puestas o parejas en las que las pérdidas se debieron a nuestras manipulaciones (4
casos). Para las estimaciones del niimero de puestas realizadas en la estacién, el nimero de

polladas y la productividad, en los casos en que un miembro de la pareja desapareci6 y fue

sustituido por un nuevo individuo para los siguientes intentos de la estacién (6 casos), se

consideré que las diferentes puestas pertenecfan a una misma pareja, ya que siempre estuvieron

asociadas al mismo nido o lugares de reproduccién.
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Ademds de abrir todos los nidos para el anillamiento de los pollos cuando éstos tenfan
entre 19y 21 dias (ver métodos generales), cinco nidos fueron abiertos antes de esta edad (con 8-
13 dias), y los pollos anillados y pesados para determinar la influencia de la posicion en la
jerarquia de tamaiios en la probabilidad de muerte. La posicién en la jerarquia de tamaiios se
asign6 de acuerdo con la longitud del pico y el ala, ya que estas dos estructuras no se estabilizan
ni sufren una regresién de tamafio a lo largo del periodo de crecimiento de los pollos. Ademés
los que se encontraron muertos en el nido se incluyeron en una de tres categorfas de edad (0-10
dias, 10-20 dfas y 20-30 dias) de acuerdo a su tamafio y al desarrollo del plumaje. Los huevos no
nacidos se abrieron para comprobar si estaban fertilizados (presencia de embrién) o eran
estériles.

Se consideré que un nido habia sido depredado cuando (1) todos los huevos o pollos
desaparecieron entre dos visitas, (2) algunos de ellos desaparecieron y el resto se encontraban
esparcidos por el nido (huevos), (3) se encohtré a los pollos parcialmente comidos o (4) habfa
restos de sangre y plumas de la hembra. Se consideré que una puesta habia sido abandonada

cuando los huevos permanecieron agrupados en la posicién de incubacién sin ser incubados

durante varios dfas.

Procedimientos estadisticos

Se utilizaron pruebas estadisticas no paramétricas, debido a que muchas variables no seguian
una distribucién normal (test de Kolmogorov-Smirnov, p <0.05, Sokal y Rohlf 1995) y no eran
normalizables. Se usaron el andlisis de la varianza de una via de Kruskall-Wallis, la prueba de la
U de Mann-Whitney, la correlacién de rangos de Kendall, correlacién parcial de rangos de
Kendall, prueba de la Chi-cuadrado y la prueba de la probabilidad exacta de Fisher (Siegel y
Castellan 1988). Ademds, para el estudio del tipo de relaciones existentes entre la fecha de
puesta y otros parametros reproductores se usaron regresiones cuadriticas de minimos
cuadrados. Los estadisticos descriptivos son medias * desviaciones tipicas. Cuando las
correlaciones utilizadas para calcular los coeficientes de correlacién parcial difirieron en tamario
de muestra, con idea de ser conservadores se empled el mds bajo para estimar el nivel de
significacién de la prueba. No hubo diferencias significativas entre afios en ninguno de los

parametros reproductores (Kruskall-Wallis, todos n.s), por tanto se han analizado juntos los
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datos de todos los afios. Se han usado los datos de reproduccién de todas las parejas en todos los
afios, por lo que algunos individuos han sido incluidos m4s de una vez. Creemos que no es un
caso de pseudoreplicacién, ya que medimos variables de parejas, y normalmente las Abubillas
no repitieron pareja (solo en dos ocasiones los dos miembros de una pareja criaron juntos en dos
afios distintos), y ademds los parametros reproductores que se describen en este estudio son muy
dependientes de numerosas variables ambientales que cambian entre afios y a lo largo de la vida
de un individuo. No obstante cuando se analicen las relaciones entre el esfuerzo de cebas y la

productividad, solo se utilizara un intento reproductor de cada individuo.

RESULTADOS
Variacién de los pardametros reproductores

Las Abubillas produjeron una media de menos de una nidada por estacion a pesar de que
iniciaron entre uno y tres intentos reproductores (Tabla 1). Solo 17 de 94 parejas (18.1 %)
iniciaron segundas puestas, y solo 7 de 91 (7.7 %) criaron dos nidadas. No hubo terceras puestas,
y el resto de intentos reproductores fueron reposiciones de primeras puestas fracasadas y en un
caso de una segunda puesta fallida. |

No hubo diferencias significativas entre primeras, segundas y puestas de reposicién ni en
el tamafio de puesta ni el nimero de volantones (Tabla 1, Kruskall-Wallis, tamafio de puesta
H(g.1.=2, n=100) = 2.88, n.s.; nimero de volantones, puestas exitosas H(g.l.=2, n=71) = 0.34,
n.s.). los tamafios de puesta mds frecuentes fueron de 6-7 huevos, aunque también fueron
habituales las de 5 y 8 huevos (Tabla 1, Fig. 1). El tnico intento que tuvo un tamafio de puesta
inusualmente grande (12 huevos) no llegé a eclosionar, y fue abandonado por la hembra después
de la fecha en que los pollos deberian haber nacido, a pesar de que los huevos eran fértiles y en
algunos habfa embriones en un avanzado estado de desarrollo. Es improbable que esta puesta
fuera resultado de parasitismo de cria intraespecifico, ya que los huevos eran muy similares entre
si en forma y color, y los de hembras distintas suelen ser bastante diferentes (observacién
personal). El nimero medio de pollos volados de una puesta exitosa fue 3-4, con un maximo de
6 (Tabla 1), aunque el 50 % de las puestas tuvo mds de 6 huevos (Fig. 1). La puesta mds

temprana de todos los afios se inici¢ un 22 de Febrero, y la més tardia (una segunda puesta) un
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Tabla 1.- Pardmetros reproductores para primeras puestas, reposiciones y segundas puestas en la Abubilla, El
nimero de intentos reproductores y el nimero de polladas producidas se refieren a la estacién reproductora
completa. El nimero de intentos reproductores incluye tanto segundas puestas como reposiciones. Para la fecha de
puesta el dia 1 es el 1 de Febrero. Para la duracién del periodo de incubacién y de la duracién de estancia en el nido
de los pollos, s6lo se incluyen los datos en los que se conocia la duracién con un error maximo de un dfa. Los
valores son medias + SD y los rangos. Los tamafios de muestra van entre paréntesis.

Primeras Reposiciones Segundas Todas las
puestas puestas puestas
Nimero de intentos 1.33%0.54
reproductores (94) 1-3
Numero de polladas 0.78+0.57
producidas (91) 0-2
Tamafio de puesta 6.64+1.23 6.75+1.29 6.13%£1.19 6.58+1.23
(73) 4-12 (12) 4-9 (15) 5-8 (100) 4-12
NUmero de pollos 1.98+1.89 1.15+1.57 1.27+1.71 1.80+1.86
que vuelan (93) 0-6 (13) 0-4 (15) 0-5 (121) 0-6
Num. de pollos que 3.10%1.50 3.00%£0.71 2.71%£1.50 3.06%1.45
vuelan en puestas (58) 1-6 (5) 2-4 (7) 1-5 (70) 1-6
exitosas *
Fecha de puesta 68.7+19.7 98.7+15.3 113.7+£18.2
(dias) (90) 22-122 (11) 73-128 (17) 67-133
Intervalo entre 11.2+6.9
puestas (dias) (16) 1-25
Duracién de la 16.7+1.7
incubacidén (dias) (14) 13-19

Estancia de los pollos

27.1+£2.0
en el nido (dias)

(7) 24-30

* No se incluyen las puestas que sufrieron pérdidas parciales a causa de la depredacién o
interferencias intraespecificas conocidas.

13 de Junio (Tabla 1), aunque la mayoria de las primeras puestas (67.7 %) se iniciaron entre el
15 de Marzo y el 15 de Abril. Los periodos de incubacién variaron entre 13 y 19 dias (Tabla 1),
pero en la mayoria de los casos duraron 17 (41.7 %) 6 18 dias (33.3 %). El periodo de estancia
en el nido vari6 entre 24 y 30 dias, con una media de 27.1 (Tabla 1). Asi, el ciclo completo de
una nidada dura alrededor de 44 dfas. Las segundas puestas se iniciaron entre 1 y 25 dias
después de que volaran los pollos de la primera puesta (Tabla 1), siendo el intervalo mayor

cuantos més pollos habfan volado en la nidada previa (Fig. 2).
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Capitulo IV Determinantes del éxito reproductor

Determinantes del éxito reproductor

La media de la productividad estacional de las parejas fue de 2-3 pollos volados, aunque
algunas parejas no produjeron ninguno y otras consiguieron un méximo de 8 (Tabla 2). La
productividad anual dependié principalmente del nimero de pollos que volaron del primer

intento reproductor (Fig. 3a), pero no del nimero de intentos iniciados (Fig. 3b).

Tabla 2.- Diferentes medidas de éxito reproductor para primeras puestas, puestas de reposicién, segundas y todas las
puestas. La productividad se refiere a la estacién reproductora completa. La proporcién de huevos nacidos y de
pollos que vuelan incluyen tanto puestas que eclosionaron y volaron con €xito como las que no. EI éxito de eclosién,
€xito de vuelo y éxito de la puesta incluyen s6lo las puestas que sobrevivieron hasta la eclosién (éxito de eclosién) y

hasta volar (éxito de vuelo y de puesta). Los valores son medias + SD, mds los rangos para todas las puestas. Los
tamafios de muestra estdn entre paréntesis.

Primeras Reposiciones Segundas Todas las
puestas puestas puestas
Proporcidén de 0.77+0.36 0.45+0.52 0.67+0.44 0.72+0.40
huevos eclosionados (67) (11) (11) (89) 0-1
Exito de eclosién 0.92+0.13 1.00£0.00 0.93%0.10 0.92+0.13
(56) (5) (8) (69) 0.4-1
Proporcidn de 0.47+0.31 0.51+£0.11 0.45+0.33 0.47+0.30
pollos que vuelan (54) (5) (8) (67) 0-1
Exito de vuelo 0.5810.23 0.51+0.10 0.52+£0.30 0.57+0.23
(42) (5) (7) (54) 0.14-1
Exito de puesta 0.53+0.23 0.51+0.10 0.48+0.26 0.52+0.22
(42) (5) (7) (54) 0.13-1
Productividad 2.36%2.22
(91) o0-8

Las parejas que comenzaron la reproduccién temprano en la estacién obtuvieron mayor
productividad que las que comenzaron mds tarde (Fig. 4a). Sin embargo, aunque comenzar
temprano aumento las posibilidades de iniciar una segunda puesta (Fig. 4b), las parejas exitosas
que realizaron dos puestas no obtuvieron mas volantones que las que hicieron solo una (parejas
con una puesta X = 3.1 + 1.33, n = 49; con dos puestas X = 4.2 + 3.07, n = 15; U de Mann-

Whitney z=-0.56, n.s.). No obstante las parejas que tuvieron éxito en la segunda puesta
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Fig. 3.- Relacién entre el nimero de pollos volantones producidos en la estacién
(productividad en la estacién) y: A) El ndmero de pollos volados en el primer intento
reproductor de la estacién (todos los puntos y Ifnea discontinua = todas las parejas, Kendall
Too = 0.86, p < 0.00001; puntos negros y linea continua = parejas exitosas, Kendall 14 =
0.76, p < 0.00001). B) El niimero de intentos reproductores iniciados en la estacién, todas
las parejas Kendall , 149=0.11, n.s.; parejas exitosas Kendall 1, = 0.01, n.s.
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Fig. 4.- Relaci6n entre la fecha de puesta del primer intento reproductor y: A) Nimero de
pollos volados en la estacién (productividad, todos los puntos y linea discontinua = todas
las parejas, Kendall tg; = -0.16, p < 0.03; puntos negros y linea continua = parejas exitosas,
Kendall 14 = -0.23, p < 0.008). B) Nimero de puestas realizadas en la estacién (sélo

parejas exitosas en el primer intento reproductor y sin incluir reposiciones), Kendall 1, = -
0.22, p < 0.02.
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lograron una produccién de volantones mayor (X =7.00 £ 1.83, n = 7) que las parejas que solo

obtuvieron una nidada (X =2.91 + 1.38, n = 57) (U de Mann-Whitney, z = -3.75, p < 0.0002).
El tamafio de puesta no se correlacioné significativamente con el nimero de pollos

volados de las puestas exitosas (Kendall ts3 = 0.17, n.s.) debido a la baja proporcién de huevos

que produjeron volantones (éxito de nidada, Tabla 2). El éxito de eclosién fue muy alto fallando

Tabla 2.- Diferentes medidas de éxito reproductor para primeras puestas, puestas de reposicion, segundas y todas las
puestas. La productividad se refiere a la estacién reproductora completa. La proporcién de huevos nacidos y de
pollos que vuelan incluyen tanto puestas que eclosionaron y volaron con éxito como las que no. El éxito de eclosién,
éxito de vuelo y éxito de la puesta incluyen sélo las puestas que sobrevivieron hasta la eclosién (éxito de eclosién) y

hasta volar (éxito de vuelo y de puesta). Los valores son medias + SD, m4s los rangos para todas las puestas. Los
tamaiios de muestra estdn entre paréntesis.

Primeras Reposiciones Segundas Todas las
puestas puestas puestas
Proporcién de 0.77+£0.36 0.45%0.52 0.67+0.44 0.72+£0.40
huevos eclosionados (67) (11) (11) (89) 0-1
Exito de eclosién 0.92+0.13 1.00£0.00 0.93+0.10 0.92+0.13
(56) (5) (8) (69) 0.4-1
Proporcién de 0.47+0.31 0.51+0.11 0.45+0.33 0.47+0.30
pollos que vuelan (54) (5) (8) (67) 0-1
Exito de vuelo 0.58+0.23 0.51%0.10 0.52%0.30 0.57+0.23
(42) (5) (7) (54) 0.14-1
Exito de puesta 0.53+0.23 0.51%0.10 0.48+0.26 0.5210.22
(42) (5) (7) (54) 0.13-1
Productividad 2.36+2.22
{(91) 0-8

normalmente menos del 10 % de los huevos (Tabla 2). Sin embargo, mis del 40 % de los pollos
nacidos en nidos exitosos murieron (Tabla 2). Asi, la proporcién de huevos que result en
volantones (éxito de nidada) en las puestas exitosas dependié mds del éxito de vuelo (Fig. 5a)

que del éxito de eclosion (Fig. 5b). de eclosién), Kendall t5;= 0.14, n.s.
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Fig. 5.- Relaci6n entre la proporcién de huevos que produjeron volantones en las puestas
exitosas (éxito de nidada) y: A) Proporcién de los pollos nacidos que llegé a volar (éxito de
vuelo), Kendall 153 = 0.84, p < 0.00001. B) Proporcién de huevos eclosionados (éxito de
eclosién), Kendall 153 = 0.14, n.s.
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Fig. 6.- Ntimero medio de volantones producidos por puesta exitosa (A), y tamafio medio de puesta (B),
segun la fecha de puesta, por periodos de 10 dias a lo largo de la estacién (medias + SD). Las lineas muestran
las regresiones cuadriticas del nimero de volantones y el tamafio de puesta sobre la fecha de puesta. Los
tridngulos y las lineas discontinuas incluyen todas las puestas. Los circulos y ¥ las lineas continuas incluyen
s6lo las primeras puestas. Los nimeros indican los tamafios de muestra, Las regresiones cuadriticas fueron:
nimero de volantones: todas las puestas y = 3.351362 + 0.000729(x) - 0.000436(x?), reg = 0.31, p < 0.01;
primeras puestas y = 3.36778 - 0.004043(x) - 0.00071(x?), rss = 0.25, p = 0.06; tamario de puesta: todas las
puestas y = 6.703903 - 0.005613(x) - 0.000194(x), Tos = 0.32, p < 0.002; primeras puestas y = 6.71527 -

0.006945(x) - 0.00051(x)), 14 = 0.36, p < 0.003.C) Distribucién de las fechas de puesta de las primeras
puestas.
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Tanto el nimero de pollos volados de puestas individuales como el tamafio de puesta
decrecieron con la fecha de puesta (numero de volantones, puestas exitosas: Kendall 1¢3 = -0.17,
p <0.04; tamaiio de puesta, todas las puestas: Kendall 194 = -0.21, p < 0.003). Sin embargo, una
aproximacién cuadrética se adectia mejor a la relaci6n entre estas variables y la fecha de puesta
(Fig. 6a-b). Los mdximos valores para el nimero de volantones y el nimero de puesta no se
obtuvieron en el comienzo del periodo de puesta, ni al considerar todas las puestas (niimero
méximo de volantones en fecha de inicio = 0.8; tamafio maximo de puesta en fecha de inicio =
-14.5), ni incluyendo solo las primeras puestas (nimero méximo de volantones en fecha de
inicio = -2.9; tamafio maximo de puesta en fecha de inicio = -6.8). La moda de la fecha de puesta

estuvo en un intervalo entre diez dias alrededor de la fecha 0 (Fig. 6¢), y por tanto muy préxima

a la fecha de méxima productividad de las primeras puestas.

Fracaso de nidos

Un gran porcentaje de las puestas (39.7 %, n = 121, Tabla 3) fracasé, siendo la
depredacién la principal causa (54.2 %, Tabla 3), aunque el abandono y la muerte de hembras en
el interior del nido por causas distintas de la depredaci6n también fueron importantes (16.7 %
cada una, Tabla 3). No hubo diferencias en la proporcién de segundas (46.7 %, Tabla 3y
puestas de reposicion (46.2 %, Tabla 3) que fueron depredadas (prueba de la probabilidad exacta
de Fisher, n.s.) pero ambas lo fueron mds frecuentemente que las primeras puestas (16.1 %,
Tabla 3), (segundas puestas, Chi-cuadrado con correccién de Yates le = 5.66, p < 0.02; puestas
de reposicién, Chi-cuadrado con correccidén de Yates le =4.72, p < 0.03). Las Abubillas
suelen usar para las segundas puestas y las reposiciones nidos previamente usados en la estacién
por ellas mismas o una pareja distinta (segundas puestas 82.4 %, reposiciones 84.6 %), mientras
que no sucede asi con las primeras puestas (solo 5.2 %, pruebas de Chi-cuadrado con correccién
de Yates, p < 0.0001). Al comparar las puestas depositadas en nidos usados previamente en la
estacion y las que lo fueron en nidos no utilizados, incluyendo todas las puestas, las diferencias
en porcentaje de depredacion fueron atin mayores (nidos ya utilizados 44.4 %, nidos no usados

15.4 %, Chi-cuadrado con correccién de Yates y% = 8.61, p < 0.004).
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Tabla 3.- Nimero de puestas exitosas Y causas de fracaso de puesta para primeras puestas, reposiciones, segundas y
todas las puestas. En "otras" se incluyen una primera puesta inundada, dos en las que los pollos murieron

simultdneamente quizas a causa de las bajas temperaturas, y una segunda puesta en la quelos pollos estaban muertos
fuera del nido sin heridas y ninguno habia desaparecido.

Primeras Reposiciones Segundas Todas las
puestas puestas puestas
Exitosas................... 61* 5 7 73*
Fallidas................... 32 8 8 48
Abandonadas............. 7 1 0 8
Depredadas.............. 13(+2) 6 7 26 (+2)
Con huevos.......... 1 3 3 7
Con pollos.......... 11(+2) 2 3 16 (+2)
En fase desconocida. 1 1 1 3
Hembra muerta........... 7 1 0 8
Pollos muertos de hambre 2 0 0 2
Otras................... 3 0 1 4
Total..............uu. ... 93 13 15 121

* Incluye dos puestas que sufrieron depredaciones parciales cuando tenian pollos (abajo
entre paréntesis), y uno en el Que un macho desconocido maté a dos pollos.

También hubo diferencias en el estadio del ciclo reproductor en que sucedieron las
depredaciones. Las primeras puestas fueron depredadas casi exclusivamente con pollos en el
nido, mientras que las segundas puestas y las reposiciones fueron depredadas con huevos mis
frecuentemente (Tabla 3, prueba de Fisher con las reposiciones y las segundas puestas
combinadas, p < 0.03). Estas diferencias fueron significativas incluso considerando que las

reposiciones y segundas puestas depredadas en estadio desconocido lo fueron con pollos en el

nido (prueba de Fisher, p < 0.04).
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Esfuerzo de cebas y éxito reproductor

El mimero de volantones producidos en las puestas exitosas estuvo relacionado con la
cantidad total de alimento (indice de biomasa, ver Introduccién), que los padres transportaron al
nido tanto al comienzo como tarde en el periodo de estancia de los pollos en el nido (Fig. 7).
Antes de que los pollos tuvieran 9 dias, las hembras normalmente permanecieron en el nido
empollando y no aportaron comida por lo que su contribucién apenas tuvo efecto en el éxito de
la nidada (Kendall 15; = 0.19, n.s.), mientras que la cantidad de biomasa aportada por el macho
fue el principal determinante del éxito (Kendall 15 = 0.36, p < 0.03). A partir del noveno dia el
aporte de alimento al nido fue compartido por los dos miembros de la pareja, y la productividad
de la nidada no dependi6 directamente de la contribucién de uno de ellos en particular (macho:

Kendall 79 = 0.21, n.s.; hembra Kendall T2 =0.10, n.s.).

Por el contrario, ni la cantidad de comida aportada al nido ni el nimero de pollos que
vol6 se correlacioné con el peso del pollo que ocupaba la primera posicién en la jerarquia de
tamafios de la nidada a la edad del anillamiento (biomasa aportada: pollos de 4-8 dias, Kendall

Tis = -0.10, n.s.; pollos de 15-22 dias, Kendall T20 = 0.04, n.s.; mimero de volantones, Kendall
Tyz = 0.10, n.s.).

Mortalidad de huevos y pollos

En el 34.8 % de las 69 puestas que sobrevivieron hasta el nacimiento de los pollos hubo
algiin huevo que no eclosioné. En la mayoria de los casos (26.1 % de las 69 puestas), fue solo un
huevo el que fall6, y los casos con més de dos huevos no eclosionados fueron muy escasos (2.8
% de las puestas). Se abrieron 30 de los 33 huevos no nacidos, y se encontr6 embrién en el 33.3
% de ellos, mientras que en el 53.4 % no habfa embrién, y el restante 13.3 % no fue evaluable.
Por lo tanto el motivo mds importante del fracaso en la eclosién fue la infertilidad de los huevos.

En el 60 % de los huevos fallidos con embrién, el pollo se encontraba en un estado de desarrollo

muy avanzado, cerca de la eclosién.
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Fig. 7.- Relacién entre la cantidad de alimento aportado por hora por los adultos (indice de
biomasa por hora, ver Métodos) y el nimero de pollos que volaron de la nidada. A)
Muestreo realizado con pollos pequefios (el mayor con 4-8 dias), Kendall 75; = 0.36, p<

0.02. B) Muestreo realizado con pollos grandes (el mayor con 15-22 dias), Kendall Ty =
0.26,p<0.05.
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En el 94.4 % de las puestas exitosas murié al menos un pollo, y en el 66.7 % de ellas
mds de uno (Fig. 8a). Més del 56 % de los pollos que se encontraron muertos en el nido tenfan
menos de diez dias y menos del 15 % murieron en el tltimo tercio del periodo de estancia en el
nido (Fig. 8b). Posiblemente las proporciones reales de mortalidad estar4n aiin mas sesgadas
hacia el primer grupo de edad, ya que los pollos muertos muy pronto después de nacer son més
dificiles de registrar y por tanto los pollos no encontrados murieron con menos de diez dias.

Los pollos que ocupaban la dltima posicién en la jerarquia de tamafios de la nidada
cuando se anillaron, murieron a partir de ese momento mds frecuentemente que los que
ocupaban la peniltima posicién (prueba de Fisher p <0.02, n =31), y que los que ocupaban el

resto de posiciones en la jerarquia (prueba de Fisher p <0.0001, n = 57), (Fig. 8c).

Patron de reparto de alimento

Debido a que la entrada a los nidos es siempre muy estrecha, en esta especie es muy
dificil observar el reparto de alimento en el nido. Sin embargo en 1992 fue posible observar la
distribucién de comida en un nido excavado durante la primera hora de una mafiana. El pollo
mayor tenia cinco dias, y era apreciable una Jerarquia de tamafios en la nidada. Durante la
observacién el macho entregé a la hembra siete presas. En la primera ocasién pidieron alimento
tres pollos, uno claramente menor que el resto, y la hembra ceb6 a uno de los grandes. En la
segunda el pollo pequefio y otro mayor pidieron, y 1a hembra cebé al mayor. En la tercera pidié
solo el pequefio, y la hembra esper con la presa en el pico hasta que empez6 a pedir uno de los
pollos grandes, cebandole a €l. En la cuarta, solo pidié el pollo pequeiio, y la hembra acercé la
presa a la cabeza de los mayores moviéndola arriba y abajo, como de todas formas no abrieron el
pico, terminé por alimentar al pollo pequefio que seguia pidiendo. La hembra se comi6 la quinta
presa en la entrada del nido antes de aproximarse a los pollos, al igual que la sexta, ya que no

pidi6 ningun pollo. En la séptima solo pidi6 un pollo de tamario intermedio que fue alimentado.
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resto de posiciones en la jerarquia (prueba de Fisher p <0.0001, n = 57), (Fig. 8c).

Patrén de reparto de alimento

Debido a que la entrada a los nidos es siempre muy estrecha, en esta especie es muy
dificil observar el reparto de alimento en el nido. Sin embargo en 1992 fue posible observar la
distribucién de comida en un nido excavado durante la primera hora de una mafiana. El pollo
mayor tenia cinco dias, y era apreciable una jerarquia de tamafios en la nidada. Durante la
observacién el macho entregé a la hembra siete presas. En la primera ocasién pidieron alimento
tres pollos, uno claramente menor que el resto, y la hembra ceb6 a uno de los grandes. En la
segunda el pollo pequefio y otro mayor pidieron, y la hembra ceb6 al mayor. En la tercera pidié
solo el pequefio, y la hembra esper6 con la presa en el pico hasta que empez6 a pedir uno de los
pollos grandes, cebandole a él. En la cuarta, solo pidi6 el pollo pequefio, y la hembra acercé la
presa a la cabeza de los mayores moviéndola arriba y abajo, como de todas formas no abrieron el
pico, termind por alimentar al pollo pequefio que seguia pidiendo. La hembra se comié la quinta
presa en la entrada del nido antes de aproximarse a los pollos, al igual que la sexta, ya que no

pidi6 ningin pollo. En la séptima solo pidié un pollo de tamafio intermedio que fue alimentado.
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Fig. 8.- Patrones de mortalidad de pollos en el nido. A) Porcentaje de puestas exitosas en
las que murieron entre 0 y 6 pollos . B) Porcentaje de los pollos encontrados muertos en
nidos exitosos que pertenecian a tres clases de edad. C) Porcentaje de pollos que murié

entre dos visitas consecutivas a los nidos, segiin la posicién que ocupaban en la jerarquia de
tamafios de su nidada .
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DISCUSION

Parametros reproductores

En nuestro 4rea de estudio las Abubillas realizaron segundas puestas con escasa
frecuencia (18.1 % de las parejas), lo que coincide con otros estudios en Europa que sugieren
que en esta especie las segundas puestas son raras y solo suceden en el sur de su 4rea de
distribucién (Cramp 1985). El tamafio de puesta (6.6 huevos, rango 4-9 mis una puesta de 12)
fue intermedio entre el descrito para Europa Central (Hungrfa, media 7.0, rango 5-10, Kubik
1960, Cramp 1985) y el de las subespecies africanas y asidticas (Sudéfrica, media 5.4, rango 4-7,
Skead 1950; Africa Ecuatorial, media 5.0, Lack 1968; India, media 5.1, rango 3-10, Gupta y
Ahmad 1993), como seria de esperar debido a la tendencia general de aumentar el tamafio de
puesta con la latitud (Lack 1968). Previamente a este estudio han sido citados tamafios de puesta
extremos de 12 huevos (Cramp 1985), aunque no se especifica si eclosionaron. La tinica puesta
que nosotros encontramos con 12 huevos no llegé a eclosionar, aunque los huevos eran fértiles,
lo que sugiere que las Abubillas no son capaces de incubar puestas tan grandes de manera
eficiente. Esto podria deberse en parte a la ausencia en los nidos de Abubilla de una taza
construida con materiales aislantes.

El nimero medio de pollos que volaron por puesta (3.06) es ligeramente inferior al
encontrado en Europa Central (3.4, Kubik 1960), probablemente como consecuencia de la
misma tendencia latitudinal que se da en el tamafio de puesta (Lack 1968).

En nuestro 4rea de estudio las Abubillas comenzaron las puestas entre final de Febrero y
mediados de Junio lo que es miés parecido a las estaciones reproductoras descritas para el Norte
de Africa que a las del Sur de Europa (Cramp 1985), probablemente a causa de que nuestra
poblacién se reproduce a una latitud mis baja que ninguna otra estudiada en Europa. Las
duraciones de la incubacién y del periodo de estancia en el nido de la poblacién estudiada son
muy semejantes a los rangos descritos previamente (14-20 dias y 26-29 dias respectivamente,
Cramp 1985.). Las diferencias en los periodos de incubacién seguramente se deben a que
nuestras estimaciones son de periodos de incubacién "convencionales" (Soler 1989c), es decir,
considerando que todas las puestas empiezan la incubacién con el primer huevo, y podria existir

variacién entre individuos en este comportamiento como se ha mostrado en otras especies
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(Magrath 1990). El intervalo entre primeras puestas exitosas y el inicio de segundas puestas
aument6 conforme lo hizo el nmimero de pollos que volaron de la primera, probablemente porque
nidadas mayores necesitan mas cuidados parentales después de salir del nido para poder
sobrevivir hasta la independencia (pero véase Soler et al. 1995). Cuando las parejas de Abubillas
realizan segunda puesta, normalmente solo el macho alimenta a los pollos los dltimos dias de
estancia en el nido o de dependencia de los adultos (Cramp 1985, observacién personal). Asi los
sorprendentemente cortos intervalos encontrados entre el vuelo de los pollos de la primera
puesta y el inicio de la segunda puesta (en 31.3 % de los casos menor de 6 dias, con un minimo
de 1 dia), parecen indicar que cuando la primera nidada es pequefia el macho es capaz de

cuidarla solo mientras que la hembra comienza la puesta e incubacion de la segunda.
Determinantes del éxito reproductor

Productividad en la estacion

La productividad en la estacién estuvo més influenciada por el niimero de pollos que
volaron en el primer intento reproductor que por el nimero de intentos iniciados, y no hubo
diferencias significativas en el nimero de volantones obtenidos por las parejas que iniciaron una
segunda puesta y las que no Io hicieron. Este hecho se debi6 al alto nivel de depredacién sufrido
por las segundas puestas, lo que redujo a cerca del 50 % la proporcion de ellas que tuvo éxito.
Las reposiciones fueron depredadas con igual frecuencia que las segundas puestas y €n ambas
estas pérdidas se produjeron en estadios mds tempranos que en las primeras puestas. Estas
reposiciones y segundas puestas normalmente se realizaron en nidos ya usados en la estacién. El
nivel de depredaci6n de las puestas realizadas en nidos ya usados fue mayor que e! de las que no
estaban en nidos ya usados. Estos resultados sugieren que las puestas realizadas en nidos
previamente utilizados en la estacién podrian ser localizados por los predadores mds ficilmente
lo que podria ocurrir porque: (1) la puesta anterior fue depredada y por tanto el mismo predador
podria volver de nuevo, (2) un predador localizara el nido durante la gran actividad del final del

periodo de estancia de los pollos en el nido pero no fuera capaz de depredarlo (debido al gran

 tamafio de los pollos, 0 a su comportamiento de defensa), o (3) los excrementos, restos de presas

y pollos muertos que permanecen en el nido o son arrojados bajo la entrada después de limpiar el
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agujero, puedan ser ficilmente detectados por depredadores con un buen sentido del olfato como
culebras y pequefios mamiferos, los principales depredadores de los nidos de Abubilla
(observacién personal). Si estas son las razones de un nivel de depredacién mayor de las
reposiciones y segundas puestas, este coste podria afiadirse al de la escasez de huecos para

nidificar (Martin 1995) y seleccionar la inversién en una puesta grande en lugar de en varias

pequeiias.
Productividad de la puesta

Estd aceptado que en las especies con una tnica puesta anual la seleccién natural
promueve el que las puestas se comiencen en una fecha Optima que permita emparejar el
momento de méximos requerimientos de alimento de la nidada con el momento de maxima
disponibilidad de alimento en la zona (Lack 1954, Crick et al. 1993). Esta fecha 6ptima de
puesta podria variar entre diferentes poblaciones de la misma especie, en respuesta a picos de
disponibilidad de comida distintos en hébitats diferentes (Blondel et al. 1993). Por tanto en estas
especies que realizan una sola puesta ninguna pareja deberia empezar a poner antes de esa fecha
optima (Crick et al. 1993). Por el contrario, las especies que realizan varias puestas normalmente
comienzan a poner antes de la fecha Optima para la productividad de una puesta, ya que
comenzar temprano aumenta las posibilidades de producir varias nidadas, el principal aspecto
que afecta a su éxito en la estacién (Crick et al. 1993, Soler et al. 1995). En la Abubilla se
encontré una relacién cuadrética entre la fecha de puesta y la productividad de las puestas por
tanto, algunas se iniciaron antes de la fecha Optima para la productividad de las primeras puestas.
Sin embargo la moda de la fecha de puesta de la poblacién estuvo muy préxima a esa fecha
6ptima, lo que sugiere que en la Abubilla la seleccién natural favorece ajustar el comienzo de la
reproduccién en relacién con la maxima productividad de la primera puesta. El hecho de que el
€xito reproductor en la estacién esté determinado por la productividad de la primera puesta (ver
arriba) apunta en la misma direccién. La existencia de algunas parejas que inician la puesta antes
de la fecha 6ptima podrfa estar relacionado con que las Abubillas algunas veces realizan dos
puestas. De hecho la mayorfa de las parejas que pusieron por segunda vez (60 % de ellas)
iniciaron la reproduccién antes de la fecha Optima para las primeras puestas. Algunas

desviaciones en la misma direccién podrian deberse a que empezar temprano aumente las
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posibilidades de reponer si la primera puesta fracasa (Crick et al. 1993). Sin embargo, la moda
de la fecha de puesta est4 ajustada a la Optima para las primeras puestas, lo que indica que en la
poblacién estudiada los costes de comenzar temprano superan a los beneficios de obtener més de
una nidada o aumentar las posibilidades de realizar reposiciones, probablemente a causa de los
altos niveles de depredacion que sufren las reposiciones y segundas puestas (ver arriba).

La primera variable que limita la posible productividad de una puesta es el nimero de
huevos. Durante mucho tiempo se ha considerado que el tamafio de puesta refleja el nimero de
pollos que los padres pueden cuidar adecuadamente (Lack 1947, 1954, Murphy y Haukioja
1986), en cuyo caso se esperaria una correlacién entre el nimero de huevos puestos y el niimero
de volantones producidos (Nur 1986). En la Abubilla, sin embargo, el nimero de pollos que
vold en las puestas exitosas no estuvo relacionado con el tamaiio de puesta. Ademads, el 50 % de
las puestas tuvo mds de 6 huevos, el niimero maximo de pollos volados en una nidada exitosa, y
solo en 11.1 % de las puestas exitosas todos los huevos produjeron volantones. La mayorfa de
las pérdidas fueron por muerte de pollos y el niimero de supervivientes dependid de la cantidad
de comida aportada al nido por los padres. Por tanto, las hembras aparentemente suelen poner
més huevos que el ndmero de pollos que la pareja es capaz de alimentar, es decir, el tamafio de
puesta es optimista (Mock y Forbes 1995). Este hecho es comin a la mayoria de las especies de
aves con eclosién asincrénica, lo que condujo a Lack (1947, 1954) a formular su hipétesis de
una estrategia de "reduccién de nidada" en esas especies.

Desde la proposicién de la hipétesis de reduccién de nidada por Lack, han surgido otras
numerosas hipétesis que han tratado de explicar la "paradoja" ("las hembras optan por una
estrategia que parece ser un derroche maladaptativo de esfuerzo parental y recursos", Stoleson y
Beissinger 1995) de la eclosi6n asincrénica (revisado en Clark y Wilson 1981, Magrath 1990,
Stoleson y Beissinger 1995 y Stenning 1996). Para algunas de estas hipétesis, el proceso de
reduccién de nidada es una consecuencia no deseada de empezar la incubacién pronto, que es
adaptativo debido a otras causas distintas de promover la muerte selectiva de los pollos
(Stoleson y Beissinger 1995). Puesto que en estos casos la muerte de los pollos pequefios es un
suceso negativo, se esperaria que fuera minimizado por los padres por medio de una inversién
compensada (en huevos o pollos en los tltimos pollos nacidos (Clark y Wilson 1981, Magrath
1990). Estos tipos de inversién diferencial han sido descritos en algunas especies (inversién

diferencial en los pollos por las hembras: Stamps et al. 1985, Gottlander 1987, Mondloch 1995;
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inversioén diferencial en huevos revisado en Clark y Wilson 1981, Slagsvold et al. 1984). Sin
embargo, en la Abubilla la mayorfa de las muertes ocurrieron cuando los pollos eran muy
jovenes (de entre 1 y 10 dias), un periodo en el que la hembra permanece en el nido y siempre
alimenta a los pollos alli (Cramp 1985, observacién personal). En esta situacién las hembras
podrian distribuir el alimento entre los pollos evitando que sea monopolizado por los més
grandes. Si este fuera el caso la mayoria de las muertes deberfan ocurrir mds tarde, cuando los
pollos compiten por el acceso a la entrada del nido donde son alimentados. La observacién del
patrén de reparto de alimento por la hembra en un nido durante la primera semana de edad de los
pollos confirma que las hembras no invierten de una manera compensada en todos los polios,
sino que por el contrario ceban prioritariamente a los mas grandes. Ademds, la cantidad de
alimento que recibieron los nidos estuvo correlacionada con el niimero de pollos que volaron,
pero no con el peso del pollo de mas edad, lo que también indica que cuando el alimento es
escaso ellos no sufren la falta. Previamente se han descrito patrones de reparto del alimento
sesgados hacia los pollos mayores en otras especies en las que la reduccién de nidada por muerte
por inanicién es frecuente (Rydén y Bengtsson 1980, Price y Ydenberg 1995).

Las hipltesis mis plausibles que pueden explicar esa inversién diferencial en los
primeros pollos eclosionados, son aquellas que postulan que la funcién adaptativa de la eclosién
asincrénica es facilitar la muerte selectiva de los pollos méis jévenes en determinadas
circunstancias (hip. de Reduccién de Nidada, Lack 1947, 1954; hip. del "Seguro”, Cash y Evans
1986; hip. de la "Despensa”, Alexander 1974). Para estas tres hipétesis, los padres no deberfan
alimentar a los pollos mas jévenes a menos que los mayores estén saciados. Sin embargo, la
hipétesis de la despensa implica que los pollos mayores se alimenten de los pequefios, lo que
aparentemente no ocurre en la Abubilla; y para la hipétesis del seguro la incubacién deberia
comenzar después de completar un tamario de puesta "base", facilitando asf la eliminacién de los
tltimos pollos nacidos si resultan redundantes (Forbes 1990), pero no es el caso (las Abubillas
normalmente empiezan la incubacién con el primer huevo (Bussman 1950, Cramp 1985, Gupta
y Ahmad 1993). Ademds en el 66.7 % de las puestas exitosas murié mas de un pollo, e incluso
en nidos en los que hubo més de un huevo que no eclosiond también murieron pollos, lo que
supone un nimero demasiado alto de huevos de repuesto. Por tanto, la hipétesis de reduccién de

nidada parece la explicacién mds vélida para la asincronia de eclosién en la Abubilla.
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Cuando Lack (1947, 1954) hipotetizé que la asincronia de eclosién podia ser una
adaptacién a disponibilidades de recursos alimenticios impredecibles, solo se referia a la
abundancia de recursos en el medio. Sin embargo, la impredécibilidad de la cantidad de comida
que estard disponible en el estadio de pollos, que las hembras deberfan tener en cuenta al decidir
con que huevo iniciar la incubacién, no recae solo en la abundancia de alimento, sino también en
el nivel de esfuerzo de cebas que realizar4 el macho. Esto es especialmente importante en la
Abubilla, ya que todo el alimento que necesitan la hembra y la nidada durante la incubacién y
los primeros 8 dias de vida de los pollos lo proporciona el macho. Por tanto las hembras podrian
estar realizando puestas optimistas, que més tarde serfan reducidas por la muerte selectiva de los

pollos més pequefios y ajustadas al nimero de pollos que es posible alimentar con el alimento

que aporta el macho.
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Capitulo V Estructura y funcién del canto

INTRODUCCION

Las dos principales fuerzas selectivas que actidan sobre la complejidad y otros atributos
variables del canto, son la atraccién de pareja y la competencia por recursos con individuos del
mismo sexo (territorios de alimentacidn, sitios de nidificacién o parejas), (Searcy y Andersson
1986, Hasselquist 1990). Un método que se ha utilizado para evaluar cudl de estas dos funciones
del canto es la principal en una especie, es analizar los cambios en la actividad de canto que se
producen en relaci6n a las distintas fases del ciclo reproductor. El descenso en actividad de canto
que se produce en algunas especies después del emparejamiento o del periodo de puesta se ha
considerado como una evidencia de la funcién intersexual por medio de la atraccién o
estimulaci6n de la pareja (Catchpole 1973, 1983, Wasserman 1977, Johnson y Kermott 1991,
Hanski y Laurila 1993, Albrecht y Oring 1995). Por el contrario cuando se mantiene el nivel de
emision de canto durante la incubacién y la estancia de los pollos en el nido es generalmente
aceptado que el canto tiene una funcién intrasexual de expulsar a los machos intrusos y
mantener el territorio (Hanski y Laurila 1993, Slagsvold et al. 1994, Rodrigues 1996). Sin
embargo, en este caso se han sugerido otras posibles funciones intersexuales como conocer si la
hembra estd adn presente en el territorio o ha sido depredada, y obtener nuevas hembras o
cSpulas fuera de la pareja (Johnson y Kermott 1991, Mgller 1988, 1991, Pirt 1991, Hanski y
Laurila 1993, Rodrigues 1996). Por iltimo, cuando hay un pico de produccién de canto durante
el periodo fértil de la hembra, se ha hipotetizado que el canto podria funcionar como un anuncio
del estatus de fertilidad de la pareja (Mgller 1988, 1991). De acuerdo con esta hipétesis los
machos anunciarian la fertilidad de su hembra y al mismo tiempo avisarian a otros machos de su
propia calidad, previniendo asi que los de calidad mds baja intentaran conseguir c6pulas fuera de
la pareja con su hembra.

En muchas especies se ha mostrado que un aspecto del canto funciona tanto en
comunicacién entre sexos como dentro del mismo sexo (hipétesis de la "doblé funcién ", Searcy
1988, McDonald 1989, Hasselquist 1990, Albrecht y Oring 1995), lo que indica que proporciona
informacién ttil a los dos sexos ("canto anunciador”, Albrecht y Oring 1995). Uno de los
principales tipos de informacién tiles para los dos sexos es la calidad del macho, sobre todo su
condicion fisica, ya que probablemente puede influir en el resultado de una pelea entre machos,

y podria reflejar en qué medida el individuo cumple con lo que una hembra esperaria de su
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pareja (capacidad de cebas, ausencia de pardsitos o buenos genes). Para que un aspecto del canto
haya evolucionado y se mantenga como una sefial honesta de calidad fenotipica del macho (al
menos honesta "en promedio”, Johnstone y Grafen 1993), deberia ser costoso, y para un
determinado nivel de sefial mds costoso para los individuos de baja calidad que para los de alta
(Zahavi 1975, 1977, Grafen 1990a, 1990b, Iwasa et al. 1991, Lotem 1993; pero véase Dawkins y
Guildford 1991, Maynard-Smith 1991, 1994). Ademds, esa caracteristica deberia ser
fenotipicamente plastica (Zahavi 1977, Andersson 1986, Grafen 1990a, 1990b), dependiendo su
expresion de la condicién del individuo.

En este capitulo se determina, primero, cudl es la funcién principal del canto en la
Abubilla, analizando el patrén de actividad de canto a lo largo del ciclo reproductor por medio
de medidas directas de cantos esponténeos y un experimento de playback. Segundo, se estudia el
significado de la caracterfstica del canto mds conspicua en esta especie, la longitud de estrofa. Se
examina la hipétesis de que la longitud de estrofa funciona como una sefial honesta de la
condicién fisica de los machos analizando: 1) la variacién de este aspecto del canto dentro del
mismo individuo (plasticidad fenotipica), 2) la relacién entre longitud de estrofa y condicién

fisica, y 3) evidencias que indican que la produccidn de estrofas largas es costosa.

MATERIAL Y METODOS

Se clasificé a los machos de acuerdo con su longitud de estrofa (nimero de frases por
estrofa). Cada macho utiliz6 principalmente dos longitudes de estrofa, de entre 2 y 5 frases (ver
Resultados), por lo que pueden incluirse en una de las siguientes categorias: machos de II-I1I, III-
IV y IV-V. Durante cada visita a las 4reas de estudio se registrd el nimero de machos de cada
categoria de longitud de estrofa que cantaba cada dia en cada zona. En muchas ocasiones no era
posible ver el color de las anillas de los machos cuando cantaban, En estos casos se considerd
que dos machos escuchados en la misma zona eran diferentes sj cantaron al mismo tiempo, o, si
se escucharon en distintos momentos del dia, cuando lo hicieron en lugares a mds de un
kilémetro de distancia. Nunca se observé a un macho anillado en dos zonas diferentes durante la
misma estacién reproductora, por tanto la probabilidad de que un macho fuera escuchado y
contado en més de una zona es baja. Para estimar el niimero de machos que cant6 en toda el drea

de estudio cada semana se sumaron los nimeros mds altos registrados para cada zona en un dia
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de esa semana. Al ser los machos de IV-V muy escasos (maximo de 2 individuos cantando en
una semana), se juntaron los machos de M-IV y IV-V en una tinica categoria de machos de
estrofas largas para el andlisis de la variacién en el ndmero de machos que cantaba a lo largo de
la estacion reproductora.

Para el andlisis de los cambios en la actividad de canto en los machos reproductores
entre distintas fases del ciclo, se ha considerado si cada macho cantaba o no el primer dia de
cada fase que se permaneci6 al menos una hora de la mafiana observando su area de campeo. Se
han considerado las siguientes fases del ciclo reproductor: (1) pre-fértil, desde la deteccién del
macho (o desde el 28 de Febrero si fue detectado antes de esta fecha) hasta 6 dias antes del
comienzo de la puesta; (2) fértil, que se divide en dos subfases distintas: (a) pre-puesta (desde 5
hasta 1 dias antes del comienzo de la puesta), y (b) puesta; (3) incubaci6n (después de completar
la puesta); (4) pollos pequefios (pollo mayor de 1-8 dias de edad); (5) pollos grandes (desde 9
dias de edad hasta la salida del nido); y (6) intento reproductor terminado (después del vuelo de
los pollos o del fracaso de la puesta). Aunque la duracién media del almacenaje de esperma en
las aves es mayor de 5 difas, por muchas razones las posibilidades de que un espermatozoide
fertilice un huevo disminuyen conforme aumenta el tiempo transcurrido entre la cépula y la
fertilizacion (Birkhead y Mgller 1992), por tanto se ha considerado que el periodo fértil empieza
cinco dfas antes del comienzo de la puesta para asegurar que la {inica medida realizada coincida
con una fase de alta fertilidad. Se han distinguido dos subfases dentro del periodo fértil: pre-
puesta y puesta, ya que las hembras normalmente comienzan la incubacién entre el primer y
tercer huevo (Bussman 1950, Cramp 1985, Gupta y Ahmad 1993, observacién personal), por lo
que permanecen en el nido durante la puesta, lo que condiciona la forma en que el macho puede
realizar la guarda de la hembra.

Ademds de anotar los cantos de los machos anillados (ver métodos generales), se
grabaron cantos espontdneos de 16 machos, utilizando un radio casete SONY WM-GX90
conectado a un micréfono Sennheiser K3-U (3 machos), o una cdmara de video SONY CCD-
TROSE PAL (13 machos). De estos cantos se tomaron medidas de la duracion en tiempo real de
la longitud de estrofa y la pausa entre estrofas. Las mediciones se realizaron sobre los cantos

editados en graficos de intensidad-tiempo en un ordenador PowerMacintosh por medio de la

“aplicacién SoundEdit 2.0.5. Para estas mediciones se seleccionaron sectores del canto que no
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mostraban interrupciones aparentes en el ritmo normal. Se midieron entre 2 y 12 estrofas y
pausas de cada tipo de estrofa para cada macho.

Como medida de condicién fisica de los machos se utiliz6 el peso dividido por el tarso.

La longitud de estrofa, estrofas/min, frases/min, y condicién fisica de los machos
mostraron distribuciones normales (pruebas de Kolmogorov-Smirnov todas n.s., Sokal y Rohlf
1995).

No hubo diferencias significativas entre afios en ninguno de los tres atributos del canto
(ANOVA de una via: Longitud de estrofa: Fs39 = 0.65, n.s.; Estrofas/min.: F333 =046, ns.; y
Frases/min.: F;33 = 0.68, n.s.), ni en la condicién fisica (F3100 = 1.15, n.s.), por lo que se
analizaron juntos datos de varios afios. Para los machos que fueron controlados en més de un
afio, solo se usaron datos de un afio. _

Para los anilisis se utilizaron las pruebas: correlacién de Pearson, correlacién de

Spearman, de rangos sefialados y pares igualados de Wilcoxon y de la probabilidad exacta de

Fisher (Sokal y Rohlf 1995). Todos los anlisis son de dos colas.

Procedimiento experimental

Se disefi6 un experimento de playback para estudiar si los machos normalmente
responden a los intrusos cantando (lo que indicarfa que el canto es utilizado en las disputas
intrasexuales), y si cambian el nivel de respuesta a lo largo del ciclo reproductor (lo que indicaria
el tipo de recurso que estdn defendiendo). Se expuso a los machos a un canto grabado de 5
minutos de duracién en cinco estadios diferentes: pre-puesta (estando las parejas formadas pero
antes de iniciar la puesta), puesta, incubacién, pollos pequeiios (el pollo mayor de 4-8 dias de
edad) y pollos grandes (el pollo mayor de 15-20 dias). Los experimentos se realizaron entre el
amanecer y las 13:00 h (hora solar), cuando los dos miembros de la pareja estaban juntos
alimenténdose en el suelo o posados cerca del nido (periodo de pre-puesta), o cuando el macho
volaba hacia el nido para alimentar (resto de las fases). El canto se emitié desde dos altavoces
preamplificados Elega CD-205 situados juntos, conectados a un radiocasete SONY WM-EX39
por un cable de 30 m. Los altavoces se colocaron en el suelo cerca de algtin pequefio arbol o

estructura elevada donde los machos pudieran posarse, a unos 50-80 m. de la pareja (pre-puesta),

6 50 m. del nido (resto de las fases).
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Se prepararon dos cintas experimentales, cada una con el canto de un macho diferente
grabados en 1993 en dreas distintas a aquellas en las que se realizaron los experimentos. Las dos
grabaciones experimentales se construyeron repitiendo cinco veces una estrofa de longitud IV y
a continuacién otras cinco veces una estrofa de longitud III, repitiendo esta serie sucesivas veces
hasta conseguir un canto de 5 min. Las pausas entre estrofas se introdujeron en la secuencia de
manera que cada estrofa tuviera una duracién del 30 % de la de pausa previa. De esta manera las
dos cintas tenfan la misma longitud media de estrofa, estrofas/min. y frases/min. se utilizé solo
una de las cintas para cada ensayo, seleccionada al azar en cada ocasién. No hubo diferencias en
la proporcién de machos que respondi6 a cada una de las cintas durante el periodo pre-puesta
(89.9 % y 85.7 %, prueba de Fisher n.s.) y el uso de ambas estuvo equilibrado dentro de cada
estadio, por lo que para los andlisis se agruparon los ensayos realizados con las dos cintas. En los
casos en los que se realiz6 el experimento a un mismo macho en dos periodos diferentes de su
ciclo reproductor se utiliz6 en cada uno una cinta experimental diferente, para evitar su
habituacién.

El comportamiento de los machos durante el experimento se observé desde detrds de
algiin érbol o arbusto a una distancia de 30-40 m. de los altavoces con un telescopio KOWA
TSN-4 con un zoom de 20-60x. Se distinguieron tres tipos de respuesta: aproximacién del
macho a los altavoces, canto del macho, o ataques del macho a la hembra (cuando el macho
persiguié agresivamente a la hembra). Los ensayos del estadio pre-puesta se realizaron en 1994,
y los del resto de estadios en 1995. No hay razones para pensar que el nivel de respuesta sea
afectado por efectos del afio, ya que 1994 y 1995 tuvieron climatologias muy similares, y no
hubo diferencias entre afios en los atributos del canto ni en la condicion fisica de los machos (ver

arriba), por lo que se considerar4 que las diferencias observadas en la respuesta se debieron al

efecto de las fases reproductoras distintas.
RESULTADOS

Estructura del canto

La duracién media tanto de las estrofas como de la pausa previa a ellas aument6 con el

nimero de frases por estrofa (duracién de la estrofa: Is27 = 0.92, p < 0.0001; duracién de la

56



Capitulo V Estructura y funcién del canto

pausa: rso4 = 0.38, p = 0.06, Tabla 1). La duracién media de las pausas situadas antes del tipo de
estrofa més largo en cada macho fue mayor que la de las situadas antes de su tipo de estrofa mas

corto (prueba de Wilcoxon: z = 2.98, p <0.003, n = 12), y estrofas/min. fue menor cuanto mayor

fue la longitud de estrofa en los machos (r3s =-0.55, p < 0.002).

Tabla 1.- Estadisticos descriptivos para la poblaci6n, de la duracién

media de cada tipo de estrofa y de la pausa
previa (en segundos) en los diferentes machos. N = nimero de machos.

Duracidén de la estrofa Duracién de la pausa

Tipo de

estrofa Media SD MIN MAX N Media SD MIN MAX N
IT..... 0.30 0.04 0.26 0.38 10 1.57 0.21 1.21 1.70 6
III 0.49 0.04 0.44 0.58 15 2.15 0.42 1.34 2.97 13
Iv..... 0.66 0.05 0.60 0.73 5 1.89 0.39 1.31 2.21 4
Veooo.. 0.80 0.00 0.80 0.80 2 2.26 1

Parametros del canto

Se registraron cantos esponténeos producidos antes de la puesta y con 20 6 més estrofas
de 37 machos (Tabla 2), y mis de un canto por macho en 25 de ellos. Hubo diferencias
significativas entre individuos (analizado solo para los machos con més de un canto) en los tres
pardmetros del canto medidos (ANOVA de una via: Longitud de estrofa: Fpg9 = 19.51, p <
0.0001; Estrofas/min: Fas64=3.05, p <0.001; y Frases/min: Fy464 = 3.93, p <0.0001).

Tabla 2.- Estadisticos descriptivos de las tres variables de canto en la poblacién estudiada. N = niimero de

machos.
MEDIA SD N MIN MAX
Longitud de estrofa 3.24 0.60 37 2.06 5.02
Estrofas por minuto 21.24 4.18 36 14.67 33.17
Frases por minuto 67.40 11.46 36 43.56 90.66

La longitud media de estrofa de los machos de los que se obtuvieron cantos con al menos
20 estrofas varié entre 2.06 y 5.02 frases por estrofa (Tabla 2). La longitud de las estrofas
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utilizadas por los machos en sus cantos vari6 entre 2 y 6 frases por estrofa. La mayoria de los
machos (76.7 %) produjo estrofas de solo una o dos longitudes, y el resto 23.3 % estrofas de tres
longitudes (Tabla 3). Todos los machos que cantaron estrofas de més de una longitud usaron

Tabla 3.- Ndmero y porcentaje de machos que cantd los distintos rangos de longitud de estrofa antes de iniciar
la puesta.

Rango de estrofas

1 6 2 Tipos de estrofa 3 Tipos de estrofa

II-IIT III 1III-IVv IV-V TOT II-Iv III-V IV-vI TOT

N machos... 16 1 14 2 33 3 5 2 10

% machos... 37.2 2.3 32.6 4.6 76.7 7.0 11.6 4.7 23.3

estrofas de tamafios consecutivos (Tabla 3). En todos los casos en que un macho utilizé tres

tipos de estrofa dominaron uno o dos de los tamafios, constituyendo mas del 90 % del total de
estrofas (Tabla 4).

Tabla 4.- Porcentaje de utilizacién de las distintas longitudes de estrofa por los machos que
cantaron estrofas de tres tipos diferentes.

Longitud de estrofa

N

Macho II III v v VI Estrofas
1....... 20.0 79.7 0.3 - - 814
200000, 3.5 94.0 2.5 - - 318
3.0, 1.3 94.8 3.9 - - 77
4....... - 53.3 42.4 4.3 - 852
5....... - 33.2 66.6 0.2 - 374
6....... - 6.3 93.3 0.4 - 463
7o, - 3.9 69.2 26.9 - 26
8....... - 1.5 95.5 3.0 - 67
9....... - - 96.4 3.3 0.3 338
10....... - - 5.0 91.0 4.0 101
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Distribucién temporal de la actividad de canto

Patron diario

La actividad del canto de las Abubillas se concentrd principalmente durante la maiiana,

aunque los niveles méximos se alcanzaron mds de una hora después de la salida del sol (Fig. 1).
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PERIODOS DE 30 MIN. DESPUES DEL AMANECER

-

NUMERO DE MACHOS CANTANDO

Fig. 1.- Ndmero total de machos que se escuché cantar en periodos sucesivos de 30 minutos
después del amanecer. Los datos son la suma de los machos escuchados en 20 dias

diferentes de 1995 en los que se permanecié en el 4rea de estudio desde el amanecer hasta
el anochecer.

Variaciones en el ciclo reproductor

La actividad del canto fue muy alta en la fase pre-puesta, tanto antes de como durante el
periodo fértil (Fig. 2). Sin embargo hubo un marcado descenso después del comienzo de la
puesta, y mantuvieron niveles muy bajos desde finalizacién de la puesta hasta el vuelo de los

pollos (comparaciones con el periodo pre-fértil, pruebas de Fisher p < 0.002 para puesta,
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PORCENTAJE DE MACHOS
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Fig. 2.- Nimero de machos reproductores que cant6 durante una visita de mas de una hora
por la mafiana en diferentes fases del ciclo reproductor. En la fase de pollos pequefios el

mayor tenia entre 1y 8 dfas, y en la de pollos grandes mds de 8 dias. Se indica el ndmero de
machos visitados en cada fase.
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Fig. 3.- Periodos de actividad de canto de tres machos en relacion con su fenologia
reproductora en 1992. La linea negra indica el periodo durante el que el macho cant6 en
todas las ocasiones en las que fue visitada el 4rea de estudio. Las flechas marcan los"dfas-
aislados en los que se escuché cantar al macho en respuesta a otros machos gue cantaron. P -
= puesta, [ = incubacién, POLL = pollos en el nido. FREN A
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incubacidn, pollos pequefios y pollos grandes). La actividad del canto aument6 de nuevo después
de terminar el intento reproductor, mostrando entonces valores similares a los del periodo pre-
fértil (prueba de Fisher n.s.), (Fig. 2). Este patrén de cambios en la actividad de canto a lo largo
del ciclo reproductor es corroborado por el encontrado en tres parejas controladas més
intensamente (Fig. 3). Incluso durante el periodo pre-puesta la actividad fue menor después de la
formacién de las parejas (observacién personal). Desde este momento hasta la puesta, el macho
y la hembra normalmente se movieron juntos, y el macho solo cantaba cuando la hembra no
estaba con €l o un macho diferente canté cerca.

Los resultados del experimento de playback mostraron que no solo el canto espontineo,
sino también la respuesta a los machos intrusos es menor después de la puesta del primer huevo.
Durante el periodo de pre-puesta el 87.5 % de los machos respondié al canto experimental, en la
mayoria de los casos cantando (81.25 %, Fig. 4). En el resto de estadios la respuesta fue mucho

menor (Fig. 4). Las frecuencias de respuesta durante la puesta, incubacién y pollos grandes

100
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40

PORCENTAJE DE RESPUESTA

20

PRE-PUESTA PUESTA INCUBACION POLLOS PEQ.  POLLOS GRAND,

Fig. 4.- Porcentaje de machos que respondié al canto experimental en diferentes fases del
periodo reproductor. En la fase de pollos pequefios el mayor tenfa entre 4 y 8 difas, y en Ia
fase de pollos grandes entre 15 y 20 dias. Negro = responde cantando, trama rayada = sélo

se aproxima, blanco = ataca a la hembra. Se indica el nimero de machos a los que se les
realiz6 el experimento en cada fase .
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difirieron significativamente de la del periodo pre-puesta (pruebas de Fisher, todas p < 0.05), yla
frecuencia de respuesta en la fase de pollos pequenios se aproximo a la significacién (prueba de
Fisher p = 0.10). Algunos machos que respondieron cantando lo hicieron después de
aproximarse a los altavoces (6 en pre-puesta, 2 en incubacién, y 1 en cada una del resto de las

fases), por tanto, al menos en estos casos, el canto parecia ser dirigido principalmente hacia el

intruso.

Asociacién espacial entre la actividad de canto y los recursos

No hay evidencias de que las Abubillas defiendan territorios de alimentaci6n. Por el
contrario los lugares de alimentacién suelen estar situados lejos del nido (hasta 800 m. segtin
nuestros datos no publicados, hasta 2 km. segin Cramp 1985), y mds de un macho pueden usar
el mismo 4rea por lo que el canto no se utiliza con ese fin, Respecto a los nidos, durante la fase
pre-puesta los machos cantaron desde una gran variedad de posaderos, con frecuencia bastante
distantes del nido posteriormente utilizado. Sin embargo en ocasiones cantaron desde posaderos
cercanos a nidos disponibles. De 16 registros de machos cantando en el nido, solo en un caso los
dos miembros de la pareja estaban juntos y en este caso, el canto comenzé cuando un intruso se
aproximo a ellos. En las restantes 15 ocasiones el macho estaba solo. De las 15, en 8 casos en los
que fue atraida una hembra el macho dejé de cantar cuando ella llegé. De los 7 restantes, en un
caso el macho cantaba con una presa en el pico y por tanto probablemente llamaba a su hembra,
en 2 el macho habia atraido a una hembra a otro posadero un momento antes, y en 4 los machos

estaban ain emparejados. Por tanto, los cantos desde posibles nidos son usados principalmente

para atraer hembras.

Avanzada la estacién reproductora los machos no emparejados normalmente cantaron
desde posaderos elevados situados en la periferia de las dreas principales de reproduccién
(principalmente en lo alto de los acantilados de arcilla que rodean las vegas, o en 4rboles en las
lomas més altas de la zona), lejos de recursos como los lugares de alimentacién y huecos utiles

para la nidificacién. Sin embargo, cuando una hembra emparejada perdié a su pareja, su puesta,

0 iba a comenzar la segunda puesta, con frecuencia se congregaron varios de estos machos
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alrededor de su nido. Se registraron estas congregaciones en 15 ocasiones (incluyendo cada nido

s6lo una vez), en las que estuvieron involucrados 29 machos sin contar al duefio del nido (1.9 +

0.9, min = 1, max =4).

Cambios en el tipo de machos que canté a lo largo de la estacién

Los machos comenzaron a cantar la primera semana de Febrero, y desde ese momento su
nimero aumenté rapidamente (Fig. 5). Los machos de estrofas largas (I-IV 6 IV-V)
comenzaron a ser abundantes muy pronto (en la sexta semana en 1992, en la tercera en 1993). A
partir de ese momento su nimero tendié a descender a medida que aumentaba el nimero de
puestas iniciadas (correlacién entre el nimero de machos cantando y numero acumulado de
puestas iniciadas, 1992: entre la 6* y 14* semanas, rig = -0.73, p <0.04; 1993: entre la 3* y 14*
semanas, 15 = -0.90, p < 0.001). La actividad de canto de este grupo aumentd de nuevo justo
antes del inicio de las segundas puestas (Fig. 5). Por tanto, el canto de los machos de estrofas
largas estuvo asociado a las diferentes fases del ciclo reproductor. Los machos reproductores
tienden a disminuir su actividad de canto después de que sus hembras comiencen la puesta (Fig.

2y 3), por lo que aparentemente la mayoria estos machos de estrofas largas eran individuos

reproductores.

El nimero de machos de II-IIT que cant§ fue muy bajo hasta la 10 semana (1992) o la 8*
(1993), aumentando rdpidamente desde ese momento, y manteniendo niveles altos hasta la 182,
cuando la actividad general de canto en el 4rea comenzé a disminuir (Fig. 5). Por tanto no
descendié su ndmero al aumentar el de puestas iniciadas, sino que por el contrario aumenté
(1992: 13 = 0.77, p < 0.03; 1993: 1, = 0.78, p < 0.01). Asi, los machos de TI-HI cantaron en
mayor niimero en el periodo de la estacién en el que las parejas reproductoras se encontraban en
la fase de incubacién o con pollos en el nido (cuando los machos reproductores rara vez cantan,

Fig. 2 y 3), y por tanto una gran parte de esos machos de II-II serian individuos no

reproductores.
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Fig. 5.- Variacién del niimero de machos de cada categoria de longitud de estrofa que
canto a lo largo de dos estaciones reproductoras. Las barras negras muestran el mimero de
puestas iniciadas en cada semana. Los puntos negros son machos de estrofas largas (machos

de III-IV o de IV-V). Los puntos blancos son machos de II-IIL. La semana 1 es la primera
de Febrero .
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Cambios individuales en la longitud de estrofa

Cambios en la estacion

Aunque los machos fueron constantes en el rango de longitudes de estrofa utilizados
antes de la puesta (ver arriba), en ocasiones hubo cambios dristicos en el canto de un macho
concreto a lo largo de la estaci6n. Los cantos registrados de machos reproductores después del
vuelo de sus pollos (machos 2 y 3, Fig. 6), o después de que el nido fuera depredado (macho 1),
por tanto cantando para una nueva puesta, mostraron un gran descenso de la longitud de estrofa
en comparacién con los cantos producidos antes del inicio de la primera puesta. Un descenso
similar se produjo en dos de 4 machos no reproductores (individuos 5 y 6, Fig. 6) y en el
reproductor nimero 4 (cuyo nido fue depredado con el primer huevo, y que perdié la hembra)
después de pasar un largo periodo cantando continuamente. Esta tendencia a disminuir la

longitud de estrofa del canto después de atender un nido o pasar largos periodos cantando resulté
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Fig. 6.- Variacién de la longitud de estrofa de ocho machos diferentes a lo largo de la
estacién. Cada individuo queda identificado por un nimero y una marca diferente. También
se indica la fecha de puesta de los machos que criaron.
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significativa para los ocho machos de los que obtuvimos registros adecuados, al comparara sus
primeros cantos con los dltimos (prueba de Wilcoxon, n =8,z = 2.1, p <0.04).

En tres de estos machos, (los mimeros 1, 2 y 5), esta reduccién supuso un cambio en el
tipo de estrofas utilizadas, desde estrofas solo de Il y IV, a estrofas de II y I (individuos 1 y 2);
0 de estrofas solo de IV y V a estrofas de 3 y 4 (macho 5).

Cambios con la edad

Los machos para los que se obtuvieron registros de cantos antes de la puesta en mds de
un afio, no mostraron una tendencia comin a aumentar o disminuir la longitud de la estrofa al
aumentar la edad (Fig. 7, prueba de Wilcoxon entre el primer y el tdltimo afio: z = 0.13, n = 5,
n.s.), por lo que este atributo del canto no refleja la edad o experiencia. No obstante algunos

machos cambiaron su longitud media de estrofa e incluso los tipos de estrofas utilizadas entre

afios (por ejemplo los machos A y B en la Fig. 7).
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Fig. 7.- Variacién en la longitud de estrofa entre afios de cinco machos diferentes. Cada

macho se identifica con una letra. Se indica el nimero de cantos que fue registrado de cada
uno en cada afio .
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Anomalias en el canto

En algunas ocasiones, todas o algunas de las frases en una estrofa sonaron afénicas. En
otras, aunque los machos realizaron el movimiento de canto (la cabeza hacia abajo, el pico sobre
el pecho y el cuello hinchado durante toda la estrofa, con evidente pulsos en cada frase, Cramp
1985), solo algunas de las frases movidas en una estrofa sonaron. De 15 cantos registrados con
estos tipos de defectos, solo 2 tuvieron anomalias en todas las estrofas. En los restantes 13 las
estrofas anémalas alternaron con las correctas. En los tres machos anillados de los que se

obtuvieron registros de cantos con estos fallos, también se registraron cantos normales, tanto

antes como después de los defectuosos.
Relaciones entre los atributos del canto y la condicién fisica

La condicién fisica de los machos medida antes de que empezaran a cebar pollos estuvo
significativamente correlacionada con la longitud de estrofa de los cantos del periodo pre-puesta
(r1=0.50, p< 0.04), pero no con estrofas/min. (rj7 = -0.42, n.s.), frases/min. (ri7=0.09, n.s.),

ni duracién media de los cantos (r17=-0.36, n.s.).
DISCUSION
Funcién del canto

Funcién intrasexual

Una funcién intrasexual del canto puede ser la defensa de territorios de alimentacién o de
sitios para nidificar. Nuestros resultados de que las Abubillas reducen la actividad de canto
después de que las hembras comiencen a poner, que el canto de los machos no reproductores no
esté asociado a ningiin recurso material, Y que los cantos desde los nidos se detengan cuando
llega una hembra sugiere que en esta especie el canto no se utiliza con ese fin.

Otra posible funcién intrasexual del canto seria defender la hembra de los machos

intrusos (guarda de la hembra). El canto podria cumplir esta funcién a través del "anuncio de la
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fertilidad de la pareja" (Mgller 1988, 1991), o produciéndose en respuesta a intrusos que se
encuentren cerca. En este estudio no se ha medido la cantidad de canto producido por los
machos, por lo que no podemos evaluar en detalle la hipdtesis del "anuncio”. Sin embargo,
nuestras observaciones no apoyan esta hipétesis de la funcién del canto, ya que después de
emparejar, los machos dejaron de producir cantos espontaneos cuando su hembra se encontraba
con ellos (observacién personal), y la actividad de canto decrecié drasticamente durante la
puesta, cuando las hembras eran ain fértiles. La ausencia de anuncio de la fertilidad en esta
especie podria estar relacionado con el hecho de que después de emparejar, los machos ceban a
la hembra con frecuencia, y siempre antes de cada cépula. Las cpulas normalmente tienen lugar
cerca del nido, y el macho normalmente captura presas grandes para la hembra lejos del nido,
dejando mientras sola a la hembra. Anunciar la fertilidad de la hembra en estas condiciones serfa
claramente desventajoso (Mgller 1991) ya que es imposible defenderla en los momentos mds
criticos.

Nuestras observaciones de los comportamientos de los machos, y los resultados del
experimento de playback muestran que suelen responder a los intrusos cantando. Algunos de los
cantos de respuesta al playback probablemente eran dirigidos sobre todo hacia el intruso, puesto
que el canto se produjo después de acercarse al altavoz. El resultado de que el nivel de respuesta
decreciera de forma acusada después comenzar la puesta (cuando las hembras empiezan a

permanecer en el nido) indica que las respuestas durante el periodo pre-puesta son

principalmente una manera de defender la hembra.

Funcion intersexual

Los resultados de que (1) los machos reproductores reducen la actividad de canto
después de que las hembras comiencen a poner, (2) después de emparejar no cantan
espontineamente, (3) los machos no emparejados contindan cantando durante toda la estacién
reproductora, y (4) los machos se concentran cantando alrededor de hembras disponibles, apoyan
la hipétesis de que la principal funcién del canto del macho en la Abubilla es atraer hembras.

En conclusién, el canto de la Abubilla parece tener una doble funcién de atraccién de
hembras y defensa de la hembra.
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Longitud de estrofa y calidad del macho

Significado de la longitud de estrofa

Se ha mostrado que en una especie de ave migradora, los individuos que Ilegan pronto a
las dreas de cria en primavera son de mejor calidad fenotipica que los que Ilegan mds tarde
(Mgller 1994). Las primeras Abubillas que cantaron en el 4rea de estudio eran machos de
estrofas largas. Este resultado, junto con la relacién significativa encontrada entre la longitud de
estrofa y la condicién fisica de los machos, confirma que este atributo del canto proporciona
informacién acerca de la calidad fenotipica del macho. No hubo una tendencia a aumentar o
disminuir la longitud de estrofa de machos concretos en afos sucesivos, por lo que este aspecto

del canto no proporciona informacién acerca de la edad o experiencia del individuo.

Variabilidad fenotipica

La variacién fenotipica de la longitud de estrofa en la Abubilla se ha mostrado en este
estudio a través de los cambios producidos en el canto de individuos concretos a lo largo de la
estacion reproductora y entre estaciones reproductoras diferentes. Estos cambios no fueron solo
en la proporci6n de uso de las diferentes longitudes de estrofa, sino también en los tipos de

estrofa utilizados. Por tanto es claro que los factores ambientales pueden afectar a la longitud de
estrofa de un macho.

Costes de la longitud de estrofa

Durante el periodo pre-puesta las Abubillas cantaron usando solo dos o tres tipos de
estrofa, siempre de tamafios consecutivos, mientras que el rango de longitudes encontrados en la
poblacién incluye cinco tipos (desde longitud II a longitud VI). Este hecho sugiere que existe
alguna restriccién que impide a los machos usar un rango de longitudes mas amplio. Los machos
que utilizan una determinada longitud de estrofa pueden usar estrofas mds cortas (como
muestran los cambios encontrados en algunos machos a lo largo de la estacion), pero parecen

incapaces de cantar con estrofas més largas. Los machos de Abubilla deberfan producir estrofas
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de al menos longitudes Il y IV, ya que los cantos con estos tipos de estrofa son més efectivos
atrayendo hembras que los de IT y III (Capitulo VI), por lo que debe existir algiin tipo de coste
que limita la produccién de estrofas largas.

Se han propuesto distintos tipos de coste que podrian afectar al canto y otras sefiales
vocales: disminuir el tiempo disponible para la alimentacién (Reid 1987, Hutchinson et al.
1993), aumentar el riesgo de depredacién (Ryan et al. 1982, Yasukawa 1989, Horn et al. 1995),
costes sociales (es decir, riesgo de continuos enfrentamientos con los rivales, Horn et al. 1995),
costes energéticos ( Gottlander 1987, Ryan 1988, Hutchinson et al. 1993, Eberhardt 1994, Horn
et al. 1995), y otras limitaciones fisiolégicas (Lambrechts y Dhondt 1988, Ryan 1988).

Nuestros resultados sugieren que son costes energéticos u otros fisiolégicos los que
limitan la produccién de estrofas largas en la Abubilla:

1) Las anomalias del canto redujeron la longitud de estrofa efectiva (audible) del canto
de los machos, por tanto, la limitacién fisiolégica que cause esos defectos podria implicar un
coste del canto que se reflejaria en la longitud de estrofa. El hecho de que los machos con cantos
anémalos también fueron capaces de producir cantos normales descarta que los defectos se
debieran a alguna deficiencia anatémica o fisiologica de los individuos, y muestra que se trataba
de un cambio temporal en su capacidad.

2) Los machos redujeron su longitud media de estrofa avanzada Ia estacién reproductora.
Esta reducci6n podria deberse en un cambio en la motivacién o en la capacidad. Creemos que la
motivacion es una causa improbable, principalmente en los machos 1, 4,5,y 6 (Fig. 6), ya que
no habian conseguido reproducirse con éxito. Hemos registrado seis casos en los que machos
que perdieron su hembra (4 casos) o aiin estaban sin emparejar (2 casos), consiguieron una
hembra tarde en la estacién, en fechas similares a aquellas en las que los machos de la Fig. 6
redujeron su longitud de estrofa (entre mediados de Abril y finales de Mayo). Por tanto parece
que los machos de la Fig. 7 atn tenfan oportunidades de emparejar y no deberian disminuir su
motivacién, y en consecuencia que la reduccién de la longitud de estrofa estuvo motivada por
cambios en la capacidad de producir estrofas largas debido a ser costosas. De entre los posibles

costes asociados a las sefiales, solo es esperable un aumento a lo largo de la estacién en los

fisiolégicos y energéticos (los relacionados con la condicion fisica de los individuos), y por tanto

estos deben ser los que expliquen esos cambios en la longitud de estrofa. En los machos 1,2y3,

la reduccién se produjo después de haber realizado actividades de gran coste energético
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cuidando de un nido. El cambio podria ser atribuido al hecho de que después del esfuerzo
reproductor los machos estuvieran en peor condicién fisica que cuando cantaron antes de la
primera puesta. Los machos 4, 5 y 6 no habian alimentado pollos siendo sus principales
actividades comer y cantar, lo que sugiere que en estos machos el descenso se debi a la gran
cantidad de tiempo que habfan cantado.

Incluso si una de las razones de la reduccién de la longitud de estrofa fuera un descenso
en la motivacién, s6lo un mayor coste asociado a las estrofas largas podria explicar que los
machos usen estrofas cortas cuando estdn menos motivados.

3) Las pausas previas a las estrofas largas fueron mds largas que las previas a las estrofas
cortas para el mismo macho. Este hecho podria deberse a restricciones energéticas si, como
sugirieron Wells y Taigen (1986) para el anuro Hyla versicolor, hay un limite en gasto
energético por minuto que no puede ser superado en un esfuerzo de canto continuado, por lo que
un aumento en la duracién de la llamada (longitud de estrofa en este caso) requeriria una
disminucién paralela de la velocidad de canto (llamadas o estrofas por minuto), como ha
mostrado la relacién negativa encontrada entre la longitud de estrofa y estrofas/min.

Estos resultados sugieren que la longitud de estrofa en la Abubilla es costosa, aunque
parece dificil de entender por qué las estrofas largas, que se diferencian de las cortas solo en una
o dos frases, podrian ser tan costosas de producir para los machos en peor condicién.

Los costes energéticos del canto en las aves se relacionan con la cantidad de canto
producido (tiempo cantando o cantos/minuto) (Eberhardt 1994, Horn et al. 1995). En el

paseriforme Thryothorus ludovicianus, este coste es mayor que el de otras actividades comunes
en pajaros excepto el vuelo (Eberhardt 1994: pero véase Gaunt et al. 1996 y Eberhardt 1996), sin
embargo en los gallos Gallus gallus, el coste fue bajo (Chappell et al. 1995, Hom et al. 1995).
Por tanto, no se pueden hacer generalizaciones acerca del coste energético del canto en relacién
a otras actividades en las aves, aunque esté claro que aumenta con la cantidad y velocidad de
canto producido. En cualquier caso, si el canto supusiera costes energéticos importantes en la
Abubilla, estos costes aumentarfan con el tiempo dedicado a cantar en un dia y frases/minuto, es
decir la cantidad de canto producida en un periodo de tiempo determinado, pero serian los
mismos al producir la misma cantidad de canto (frases/min.) con diferentes longitudes de
estrofa. Sin embargo, solo la longitud de estrofa se correlacioné significativamente con la

condicién fisica. Por tanto, las limitaciones no parecen estar asociadas con la cantidad de sonido
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producido, sino con la produccién de ese sonido en estrofas largas. Wells y Taigen (1986)
sugirieron que la produccién de una cantidad de sonido en llamadas largas incrementaria el coste
debido a que éstas conducirfan a una reduccién mas rdpida del glucGgeno almacenado en los
musculos utilizados para el canto, produciendo asi fatiga muscular. Los machos que utilizan
llamadas cortas (un ejercicio "intermitente") podrfan estar usando oxidacién de 4cidos grasos,
posponiendo asi la reduccién de glucégeno muscular y aumentando la resistencia (Wells y
Taigen 1986).

En este capitulo hemos mostrado que el canto en la Abubilla funciona tanto en el
contexto intrasexual como en el intersexual, y que la longitud de estrofa est4 sujeta a variaciones
fenotipicas y refleja la condicién fisica. Ademds, varios resultados sugieren que aumentar la
longitud de estrofa es costoso energética o fisiolégicamente. Todos estos hallazgos apoyan la
hipétesis de que la longitud de estrofa en la Abubilla es una sefial honesta de la calidad

fenotipica del macho, aunque sigue siendo una incégnita cuél es el coste real asociado a la
produccién de estrofas largas.
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INTRODUCCION

Es ampliamente aceptado que en las aves el canto afecta al éxito de emparejamiento de
los machos, ya sea a través de la competencia intrasexual (los ganadores obtendrian recursos en
los que las hembras basan su eleccion), o directamente atrayendo hembras (Searcy y Andersson
1986, Catchpole y Slater 1995). Esta segunda posibilidad implica que el canto deberia ser capaz
de atraer hembras en ausencia de otros atributos del macho, y también que las hembras basarfan
su eleccién de un macho particular en caracteristicas del canto. El sonido se transmite a grandes
distancias desde la fuente, y obviamente el escuchar el canto de una especie indica la presencia
de un macho. Por tanto, seria ventajoso para las hembras reconocer los cantos de los
coespecificos y utilizarlo para detectar parejas potenciales, evitando asi tener que realizar
numerosos viajes para buscarla, lo que supondria importantes costes en consumo de tiempo y
energia y riesgo de depredacién. Ademds, si algin atributo del canto proporciona informacién
importante para la eleccién por la hembra (como calidad del macho del territorio), la hembra
podria utilizar directamente ese atributo para elegir un macho, evitando de nuevo los costes de
visitar a cada uno de los machos detectados. Estos dos usos del canto del macho por la hembra
es probable que se produzcan incluso si el canto tiene una importante funcién en la competencia
intrasexual, ya que en este caso proporciona informaci6n al menos acerca de la posicién del
macho y su calidad, ambos aspectos de importancia para una hembra que busca pareja. Aunque
es ampliamente aceptado que las hembras utilizan el canto de esta manera (Searcy y Andersson
1986, Searcy 1992, Catchpole y Slater 1995, Searcy y Yasukawa 1996), hay pocos estudios que
hayan demostrado que el canto o alguna de sus caracteristicas es la variable responsable de la
atracci6n de las hembras. Una demostracién clara de que el canto atrae hembras se ha obtenido

en cinco especies: Papamoscas Cerrojillo (Ficedula hypoleuca), Papamoscas Collarino (F.
albicollis), (Eriksson y Wallin 1986); el tetraénido americano Centrocercus urophasianus,
(Gibson 1989); Estornino Pinto (Sturnus vulgaris, Mountjoy y Lemon 1991); y el chochin
americano Troglodytes aedon, (Johnson y Searcy 1996). En estos casos la demostracién se
obtuvo por medio de experimentos de playback en los que fueron atraidas mas hembras hacia

cajas anidaderas o lugares de un lek (en el estudio del tetraénido) donde se reproducia un canto
grabado.
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Las evidencias de que los valores altos de un atributo del canto son usados por las
hembras para elegir pareja provienen de estudios correlacionales que comparan los valores del
atributo en los machos con su éxito de emparejamiento o en la consecucién de cépulas fuera de
la pareja en poblaciones naturales (por ejemplo Catchpole 1980, Catchpole et al. 1985, Eens et
al. 1991, Hasselquist et al. 1996, Mountjoy y Lemon 1996, revisado en Searcy y Yasukawa
1996), y de experimentos con hembras cautivas que se aproximaron, realizaron
comportamientos de construccién de nidos o solicitudes de cépula preferentemente hacia uno de
dos estimulos reproducidos simultdnea o alternativamente (revisado en Searcy 1992, y Searcy y
Yasukawa 1996). En la mayoria de estos estudios con individuos en cautividad la respuesta de
las hembras fue inducida artificialmente inyectdndoles estradiol. El encontrar los dos tipos de
resultados para un atributo del canto en una especie se considera como evidencias fuertes de que
el canto influencia la eleccién por la hembra (Searcy y Andersson 1986), aunque se ha sugerido
que estos experimentos con estradiol y hembras en cautividad podrian tener algunos problemas
de interpretacién (Lambrechts 1992, Chilton y Lein 1996, Mountjoy y Lemon 1996). Por tanto
serfa preferible mostrar las preferencias de la hembra en el campo, cuando buscan pareja de una
forma natural. Sin embargo hasta ahora el tnico estudio disponible que ha realizado
experimentos similares con individuos en libertad no obtuvo resultados concluyentes debido al
bajo nimero de hembras que respondieron (Mountjoy y Lemon 1991). Probablemente estos
experimentos no se han realizado més frecuentemente porque en estudios sobre la respuesta de
los machos hacia cantos experimentales, no se ha encontrado apenas respuesta de las hembras,
por lo que los experimentos con individuos en cautividad parecen el método mads iitil para la
mayoria de las especies (Catchpole 1987, Searcy 1992).

En la Abubilla hay varias evidencias de que las hembras prefieren emparejar con machos
que cantan usando estrofas largas: (1) existe una correlacién entre la longitud de estrofa y la
condicién fisica de los machos (Capitulo V), (2) la mayoria de los machos no emparejados que
cantaban después del comienzo de las puestas lo hacian con estrofas cortas (Capitulo V), y (3) 1a
longitud de estrofa estuvo correlacionada con la produccién de volantones en la estacién
(Capitulo VII). En este capitulo se evalta la hipétesis de que los cantos con estrofas largas (con
estrofas de longitudes Il y IV) son m4s efectivos atrayendo hembras que los de estrofas mds

cortas (de longitudes II y HI), por medio de un experimento de playback en el que se
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reprodujeron simultdneamente en el campo, durante el comienzo de la estacién reproductora,

dos cantos que diferfan en la longitud de estrofa.

MATERIAL Y METODOS

El experimento se llevé a cabo en 1995 Y 1996 en olivares y vegas de la provincia de
Granada. Los ensayos se realizaron entre los dias 8 y 18 de Marzo (1995), y 12 de Marzo y 9 de
Abril (1996), entre las 07:00 h. y las 11:00 h. (hora solar).

Se prepararon dos cantos de distinta longitud de estrofa, uno con estrofa de longitudes IIT
Yy IV, y el otro con estrofas de longitudes I y III, utilizando el programa SoundEdit para
Macintosh (Farallon Computing Inc.) y SoundDesigner II para Macintosh (Digidesing Inc.). Para
la elaboracién se usé una estrofa de cada longitud seleccionada al azar de entre nueve cantos
grabados disponibles de nueve machos distintos de Granada. Se normalizé el volumen maximo
de las tres estrofas y se usaron las envolventes naturales (incluidos los intervalos entre frases)
para moldear un sonido sintético de tono constante de 0.58 KHz (el valor medio para los nueve
machos grabados) por medio del programa SounEdit. El canto de longitudes 2-3 se construy6
con SoundDesigner II repitiendo cinco veces la estrofa de longitud 1T y a continuacién otras
cinco veces la estrofa de longitud IL Esta serie se repiti6 hasta conseguir un canto de 5 minutos
de duracién. La cinta completa se construy6 con cuatro repeticiones de esos 5 minutos de canto
separadas por periodos de silencio de 1 minuto. El canto alternativo se construyé de la misma
manera, utilizando primero la estrofa de longitud Il y a continuacién la de longitud IV. Los
intervalos entre estrofas se ajustaron a las medias minimas para las pausas de cada tipo
(anteriores a cada tipo de estrofa) encontradas en los 9 machos grabados (1.1 seg. para estrofas
de longitud II, 1.3 seg. para estrofas de longitud ITI, y 1.6 seg. para estrofas de longitud IV). Cada
uno de los cantos experimentales se grab6 con el mismo volumen en un canal diferente de una
cinta magnetofénica, de manera que al reproducirla en un casete estereofénico cada canto sonaba
a través de un altavoz diferente.

Al construir los cantos de esta manera se ha controlado por diferencias entre ellos en
tono, volumen y calidad del sonido. Al utilizar las pausas medias mds cortas para los machos
disponibles se han construido cantos con altos niveles de energia dentro de los rangos cantados

de forma natural por las Abubillas, y por tanto dos cantos potencialmente atractivos.
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Los cantos se hicieron sonar desde dos altavoces D.A.S. Factor 5, conectados con un
amplificador con un cable de 50 m. La cinta experimental se reprodujo en un casete SONY
WM-GX90 conectado al amplificador. E] volumen mdximo se estandariz6 a 88 dba a 1.5 m. Los
altavoces se situaron en el suelo separados por 80-100 m., cada uno cerca de un 4rbol u otra
estructura elevada donde los individuos pudieran posarse, y orientados cada uno hacia el otro.
Para cada ensayo, la conexién de cada altavoz a un canal concreto se asigné al azar. La
reproduccién se iniciaba cuando no habian ningiin macho cantando en la proximidad ni ningin
individuo detectable en los alrededores. Los distintos ensayos se realizaron en lugares situados al
menos a 1 km. de distancia entre si.

Cada altavoz fue controlado por un observador distinto desde detrds de algiin 4rbol o
arbusto situado a unos 50 m., utilizando un telescopio Kowa TSN-4 con un zoom 20-60x. Se
registré el tiempo transcurrido desde el comienzo del experimento hasta la llegada de cada
individuo, su sexo, la distancia hasta el altavoz mas cercano en cada momento y su
comportamiento. Ademds, para los machos se anoté el tipo de estrofas que produjo, en el caso
de que cantara durante el experimento. Se sex6 a los individuos por el disefio del plumaje: los
machos tienen la garganta y el pecho rosado con un tinte anaranjado, y éste color se extiende por
el vientre, donde tienen pocas estrias oscuras. Las hembras tienen un babero blanquecino, un
tono del pecho m4s marrdn y este color termina antes del vientre y muestra numerosas lineas
negras en €l (Cramp 1985, observacién personal). Se consider6 que (1) un individuo habia sido
atraido a la zona a causa del playback cuando se situé a menos de 50 m de uno de los altavoces o
del cable que los unia, (2) un individuo se habia aproximado a un altavoz concreto cuando se
situd a menos de 20 m de €1, y (3) una hembra habia seleccionado el canto que sonaba por un
altavoz cuando se aproximé a €l sin seguir a un macho y cuando no habia ningiin macho cerca
del altavoz. Algunas veces las hembras realizaron su eleccién después de haber estado cerca de
un altavoz con un macho. Se han realizado los andlisis tanto incluyendo como excluyendo estos
Casos ya que la experiencia previa con un altavoz podria influir la eleccién realizada a
continuacién. También se han analizado las respuestas excluyendo los casos en los que un

macho volaba detrds de la hembra, para evitar la posibilidad de que este comportamiento del

macho influenciara la eleccién de la hembra.,

Se han analizado las posibles diferencias en el nimero y tipo de machos (en relacién al

tipo de estrofas que cantaron) atraidos por los dos cantos experimentales.
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Para los andlisis se han usado pruebas binomiales. Al analizar Ia eleccién de la hembra
se emple6 la prueba binomial de una cola, ya que nuestra prediccion es que las hembras
prefieren cantos con estrofas largas. Para comparar la cantidad de machos atraidos a cada uno de

los altavoces, se utiliz6 la prueba binomial de dos colas, puesto que no habia ninguna prediccién

acerca de su respuesta.

RESULTADOS

Se realizaron 50 experimentos distintos y se atrajo a Abubillas en 36 de ellos. En total se
atrajeron 87 individuos (52 machos y 35 hembras), con un maximo de 5 individuos por

experimento, 3 machos y 2 hembras (Fig. 1). En 13 de las ocasiones fueron atraidos més de un

macho y en 7 mds de una hembra (Fig. 1).

Seleccion por las hembras

Un total de 15 hembras cumplieron los requisitos para considerar que habian
seleccionado el altavoz al que se aproximaron (ver métodos). Una de ellas fue primero al altavoz
de M-IV y a continuacién al de II-IM, por lo que no ha sido incluida en el anlisis del mimero
total de hembras que seleccionaron un altavoz, pero si en el que consider6 solo la eleccién en la
primera aproximacion de las hembras a un altavoz. Hubo significativamente mas hembras que
seleccionaron el canto de II-IV, al considerar (1) todas las hembras que eligieron (2) las que
seleccionaron en su primera aproximacién a un altavoz, o (3) las que seleccionaron en su
primera aproximacién y no eran perseguidas por un macho (Tabla 1). No hubo diferencias en el
tiempo que pasaron cerca del altavoz seleccionado ni en la distancia minima a que se situaron
entre las hembras que seleccionaron cada uno de los dos cantos (prueba de la U de Mann-
Whitney, nj=3,n,=11, Tiempo (seg.): X; =592 + 236, X, = 343 + 295, z = -148, p=0.14;
Distancia minima (m): X; = 1.17 + 0.76, X; =493 £ 4.12, z =-1.32, p = 0.19). Por tanto,

cuando la eleccién ocurrié, tuvo siempre una intensidad similar, cualquiera que fuera el canto

seleccionado.
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Fig. 1.- Nimero de individuos (A), machos (B) y hembras (C), que fueron atraidos en los
36 experimentos en los que se aproximé alguna Abubilla. Se muestra el nimero medio de
individuos atraidos por experimento (media + SD).
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Tabla 1.- Nimero de hembras que seleccion6 cada uno de los cantos experimentales (uno con
estrofas de II-III frases frente a uno de II-IV frases). Los andlisis se han realizado a) usando
todas las hembras que se aproximaron sélo a uno de los altavoces, b) utilizando sélo las que
seleccionaron un altavoz en su primera aproximacion a uno de ellos, y c) incluyendo sélo las
hembras que seleccionaron en su primera aproximacién y no eran perseguidas por un macho
mientras se acercaban. Las probabilidades estdn basadas en pruebas binomiales de una cola.

CANTO EXPERIMENTAL

II-IIT ITI-IV P
Todas las hembras............... 3 11 < 0.03
Seleccidén en la primera
aproximacidén..................... 2 10 < 0.02
Seleccidn en la primera
aproximacién y no perseguida..... 2 9 < 0.04

Seleccion por los machos

No hubo diferencias en el nimero de machos atraidos por los dos cantos experimentales,
ni al considerarlos todos juntos (prueba binomial de dos colas, p = 0.87), ni al distinguir los que
se aproximaron al altavoz solos (p = 0.57) y los que se aproximaron con una hembra (p=0.73,
Tabla 2). Se obtuvieron resultados similares para estos tres conjuntos de datos al realizar el
andlisis solo con los machos que se aproximaron cuando no habfa ningiin otro individuo cerca
del altavoz (p = 0.71, p = 0.83, P = 1.00, respectivamente), (Tabla 2). No hubo diferencias en el
tipo de respuesta entre los machos de II-ITI y los de III-IV en ninguno de los an4lisis (prueba de
Fisher, todos los p > 0.5), (Tabla 2). Tampoco hubo diferencias en el tiempo que los machos
pasaron junto a los altavoces ni en la distancia minima a la que se situaron, al considerar los que
se aproximaron solos por primera vez y sin que hubiera ningiin individuo fuera del altavoz (Ude
Mann-Whitney, n; = 10, n, = 12; Tiempo (seg.): X1 =724 £440,X, =679 + 383, z=-0.20,p=
0.84; Distancia minima (m): X; = 5.75 + 6.03,X,=235+2.15,2=-1.42, p =0.16).
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Tabla 2.- Nimero de machos que se aproximo a cada canto experimental a) en su primera aproximacién, y
b) en su primera aproximacién sin que hubiera otro individuo cerca del altavoz. Se diferencia si los machos

estaban s6los o con una hembra cuando volaron hacia el altavoz, y cuando se obtuvo el dato, el tipo de
estrofas usadas por cada macho en su canto.

MACHO SOLO CON UNA HEMBRA TOTAL

II-TII ITII-IV IT-I11 ITI-1V II-TIT ITI-1V

(a) Primera

aproximacidn...... 12 16 5 3 17 19
Machos de II-III.. 4 6 0 0 4 6
Machos de III-IV.. 7 6 1 1 8 7
Machos de TIII.... 1 0 0 1 1 1
Canto desconocido. 0 4 4 1 4 5
(b) Primera aproximacidn
sin ningin individuo
en el altavoz..... 12 10 4 3 16 13
Machos de II-III.. 4 5 0 0 4 S
Machos de III-IV.. 7 5 1 1 8 6
Machos de III..... 1 0 0 1 1 1
Canto desconocido. 0 0 3 1 3 1

En varias ocasiones los cantos experimentales atrajeron a mas de un macho a la vez.
Estas congregaciones fueron similares a otras espontineas observadas en el campo entre 1992 y
1995:

1) Varias veces se observaron congregaciones naturales en lugares de alimentacién o con
numerosos posaderos durante la primavera temprana. Los individuos congregados se vieron
envueltos en peleas, persecuciones, cantos, y comportamientos de cortejo, después de lo cual
cada individuo regresé a su lugar de origen. Estos sucesos normalmente comenzaron cuando
mas de un macho cantaba cerca, llegando nuevos individuos incluso desde grandes distancias.
En algunas de estas congregaciones se observé una hembra aproximarse alternativamente a
distintos machos, aunque en otras ocasiones los machos persiguieron a las hembras. Se
registraron situaciones de este tipo en 27 ocasiones, siendo 2.8 = 0.8 el nimero medio de
machos involucrados (minimo = 2, méximo = 4).

2) Avanzada la estacién reproductora, los machos sin pareja con frecuencia se

congregaron cantando en los lugares donde habia una hembra que habfa perdido a su macho, su

puesta, o iba a iniciar la segunda puesta. Se registr6 este comportamiento en 15 ocasiones (cada
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nido considerado solo una vez) en las que estuvieron involucrados 29 machos, sin contar a los

duefios de los nidos (1.9 + 0.9, minimo = 1, méximo = 4), (ver Capitulo 5).

DISCUSION

Respuesta de las hembras

El experimento ha demostrado que el canto de la Abubilla es capaz de atraer hembras en
el campo por si mismo, sin la ayuda de ningiin otro atributo del macho. Este resultado en una
especie del orden Coraciformes concuerda con los obtenidos en experimentos similares con
cuatro especies de Paseriformes (Eriksson y Wallin 1986, Mountjoy y Lemon 1991, y Johnson y
Searcy 1996), y una especie de Galliforme (Gibson 1989), y proporciona nuevo apoyo
experimental a la generalizacién de la hipétesis de la funcién de atraccién de hembras del canto
de las aves, sugerida hace tiempo (Howard 1920), pero comprobada en pocas ocasiones.

Las hembras de Abubilla seleccionaron preferentemente el altavoz con el canto de
estrofas de Il y IV. Este resultado apoya nuestra hipétesis de que las estrofas largas son mds
efectivas en la atraccién de hembras que las cortas. Los dos cantos se reprodujeron
simultdneamente por tanto las hembras estaban escuchando ambos cuando se aproximaron. Esto
implica que cuando dos machos, uno cantando estrofas de longitudes Il y IV y el otro con
estrofas de IT y ITI, estén disponibles en el campo, la hembras utilizan la longitud de estrofa para
establecer la preferencia inicial, la mayoria prefiriendo machos con estrofas de longitudes I y
IV. Este es un resultado importante, ya que es la primera vez que se demuestra
experimentalmente en el campo la preferencia de las hembras por un tipo de canto, en ausencia
de otras variables que podrian influir en la eleccién y confundir la interpretacién, como las
caracteristicas del macho o del territorio (revisi6n de estudios sobre la eleccién de la hembra
basada en el canto en Searcy y Yasukawa 1996). Ademads, la mayoria de los estudios sobre la

eleccién de la hembra de cantos se han centrado en determinar la influencia del tamafio de
repertorio (Searcy y Yasukawa 1996), quizds porque se ha propuesto que la funcién de atraccién
de hembras del canto deberia predominar en especies con cantos complejos (Catchpole 1980).
Sin embargo, es 16gico esperar que cualquier atributo que refleje la calidad del macho pueda ser

utilizado por las hembras para seleccionar a las mejores parejas (Zahavi 1975), y varios estudios
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han proporcionado apoyo a la hipétesis de una eleccién por la hembra basada en atributos del
canto como la longitud del canto, su velocidad o la cantidad producida en el dia (revisado en
Searcy y Yasukawa 1996). Sin embargo, la posible influencia de la longitud de estrofa en la
eleccion de pareja por las hembras ha sido estudiada muy raramente (Lambrechts 1992), a pesar
de que es probablemente el atributo del canto mas conspicuo que varfa entre distintos machos en
especies sin repertorio. En el Carbonero Comun (Parus major), 1a dnica especie en la que se ha
estudiado en detalle el significado de la longitud de estrofa, se ha mostrado que ésta refleja la
calidad de los machos (Lambrechts y Dhondt 1986). A pesar de esto, al analizar las preferencias
de la hembra basadas en la longitud de estrofa, Lambrechts (1992) no encontré diferencias en la
respuesta hacia los cantos experimentales, e incluso contrario a lo esperado, una respuesta algo
mayor al canto con las estrofas cortas. Este estudio se realiz6 con hembras en cautividad e
implantadas con estradiol, y el autor sefialé que el resultado es confuso debido a que no esti
claro el significado biolgico del comportamiento de vibracién de las alas por parte de las
hembras, utilizado para medir la respuesta (Lambrechts 1992). Por tanto, nuestro estudio parece
ser el primero que demuestra la preferencia de las hembras por estrofas largas.

Nuestros resultados apoyan la hip6tesis de que en la Abubilla, las preferencias de la
hembra actdan como una fuerza selectiva sobre la longitud de estrofa, al menos favoreciendo a
los cantos con estrofas de II-IV sobre los de estrofas de Iy ITI.

Uno de los costes mds importantes asociados a la eleccién de pareja por las hembras es
el tiempo consumido en la evaluacién de los candidatos (Janetos 1980), y en los enfrentamientos
intrasexuales los machos también deberian tratar de evaluar la calidad de los contendientes lo
mas pronto posible para evitar grandes esfuerzos de canto si no son necesarios. Por lo tanto, se
eSpera que se usen preferentemente las sefiales fidedignas de calidad que puedan evaluarse mas
répidamente. La longitud de estrofa es uno de los atributos del canto més ficiles de evaluar por
un receptor que escuche una seccidn corta de canto, mientras que otros como el tamafio de
repertorio o la cantidad de canto producido necesitan periodos de audicién mds largos. Por tanto,
creemos que si la relacién entre la longitud de estrofa y la calidad del macho es general en las
aves, podria ser una importante sefial seleccionada sexualmente en especies con cantos
estereotipados que repiten el mismo tipo de canto muchas veces, tanto en los que cantan con
(Lambrechts 1996) como en las especies sin repertorio. Debido a que la

longitud de estrofa est4 muy influenciada por el tipo de canto producido (Lambrechts y Dhondt
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1987), una evaluacion correcta de las diferencias entre individuos en la longitud de estrofa solo
puede llevarse a cabo cuando los dos cantores utilizan el mismo tipo de canto (Lambrechts y
Dhondt 1987). Las especies con variedad eventual como el Carbonero Comtn, y las que no
tienen repertorio como la Abubilla tienen en comin que los distintos machos pueden cantar
(especies con variedad eventual) o siempre cantan (especies sin repertorio) el mismo tipo de
canto, y por tanto un receptor (macho o hembra) puede evaluar fécilmente las diferencias en la
longitud de estrofa de distintos machos. En especies con variedad "inmediata” (Lambrechts
1996), los distintos machos raramente producen un mismo canto en una secuencia repetida, y

por tanto los receptores no podrian comparar facilmente la longitud de estrofa de varios
individuos.

Respuesta de los machos

La mayoria de los experimentos de playback han sido disefiados para estudiar la
respuesta de machos propietarios de un territorio. En esos estudios, realizados con numerosas
especies, el macho duefio del territorio, pero no otro macho, respondié aproximéndose al altavoz
(por ejemplo Dabelsteen y Pedersen 1990, Falls et al. 1990, Weary et al. 1990, Brindley 1991,
Albrecht y Oring 1995, Nielsen y Vehrencamp 1995, Smith y Smith 1996). Por el contrario, en
los experimentos de playback dirigidos a las hembras que se han realizado en el campo hasta el
momento, que siempre tuvieron lugar fuera de territorios ocupados por machos, no se registré
atraccién de machos (Eriksson y Wallin 1986, Gibson 1989, Johnson y Searcy 1996), excepto en
el experimento con Estorninos de Mountjoy y Lemon (1991). Nuestros cantos experimentales
atrajeron tanto a machos como a hembras. Las aproximaciones de los machos probablemente no
fueron respuestas territoriales, ya que las Abubillas no defienden territorios de alimentacién en el
Paledrtico Occidental, y la defensa del nido solo afecta al propio nido y un pequefio espacio a su
alrededor (Cramp 1985, observacién personal). Debido a que los Estorninos defienden los nidos
y normalmente cantan desde ellos, Mounjoy y Lemon (1991) interpretaron que los machos
fueron atraidos hacia lo que consideraron territorios defendidos, como un medio de localizar
huecos para la nidificacién y conseguir uno arrebaténdoselo a su duefio. Aunque las Abubillas en
ocasiones cantan desde los nidos, normalmente cantan en otros posaderos alejados de ellos, y

por tanto el canto no parece un buen indicador de la presencia de un nido. Ademds, las
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congregaciones espontineas de machos que hemos observado en el campo en la primavera
temprana (ver arriba), nunca tuvieron lugar alrededor de nidos controlados por machos, por lo
que no pueden explicarse de la misma manera que en los Estorninos. En el caso de machos
emparejados, la aproximacién a los altavoces podria ser un método de defender a las hembras.
Sin embargo, ninguna de estas posibilidades puede explicar la congregacién de hasta tres
machos distintos en un 4rea reducida donde ya habia dos machos cantando (los cantos
experimentales).

Nosotros sugerimos que tanto las congregaciones provocadas por el experimento como
las espontdneas observadas en el campo tienen la misma causa, que es que los machos sin pareja
se aproximan porque esperan encontrar hembras donde hay varios machos cantando.

Debido a que los machos emparejados responden a los intrusos cantando (ver Capitulo
5), cuando un macho sin pareja canta proximo a una pareja terminan cantando los dos machos
cerca. Por el contrario cuando un macho canta solo en un lugar, es probable que sea un macho
sin pareja, ya que los machos emparejados no cantan espontdneamente, Yy por tanto no atraeria la
atencion de otros machos sin pareja. En consecuencia, cuando dos machos cantan cerca uno de
otro hay grandes posibilidades de encontrar también una hembra alrededor. Ademis, como el
canto atrae a las hembras (este estudio), es probable que cuantos mds machos canten en un lugar
méis hembras sean atraidas. Todos estos factores podrian estar actuando en un proceso
acumulativo para promover la congregacion de varios machos que buscan hembras en lugares
donde hay varios machos cantando cerca, y podrian explicar las congregaciones que se
produjeron alrededor de los altavoces. Estas congregaciones tienen alguna semejanza con los
leks (Hoglund y Alatalo 1995), ya que tanto los machos como las hembras acuden a ellas
aparentemente para conseguir emparejamientos. Los leks se han definido como “un sistema de

emparejamiento en el que los machos estdn més agregados en el habitat de exhibicién disponible
de lo que se esperarfa de una distribucién al azar, y en el que las hembras visitan las
congregaciones para obtener cSpulas, y no porque haya alimento o sitios para la reproduccién en
la agregacién" (Hoglund y Alatalo 1995). Los machos de Abubilla que cantaron en las
agrupaciones no estaban defendiendo ningtin recurso sino exhibiéndose cerca de otros machos
por medio de un comportamiento sexual formado principalmente por el canto. Aunque las
congregaciones observadas en la primavera temprana sucedieron en lugares con abundancia de

alimento, las provocadas por los experimentos claramente fueron el resultado de los playbacks y
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en estos casos las hembras no se acercaron para alimentarse. Ademds, los leks algunas veces
estdn situados cerca de recursos utilizados por las hembras (Hoglund y Alatalo 1995), y estos
casos no deberian ser excluidos de los leks a no ser que los machos regulen el acceso a los
Tecursos para conseguir las cépulas (Bradbury 1985, Héglund y Alatalo 1995). Sin embargo, el
uso del término lek se ha restringido a los casos en que las hembras visitan la agregacién de los
machos principalmente para la copula (Hoglund y Alatalo 1995), y en la Abubilla
probablemente lo hace para seleccionar un macho para toda la estacién reproductora. Se han
descrito casos similares de eleccién de pareja en agregaciones en Gaviotas y Cigiiefias (Bradbury

1981) y debido a los criterios mencionados no se han considerado leks, sino en su lugar un

sisterna diferente llamado "clubs" (Bradbury 1981). No podemos excluir que las hembras acudan

a estas agregaciones de machos para conseguir copulas fuera de la pareja (que en ocasiones
ocurren en las Abubillas, Capitulo IX). Si fuera asf, las semejanzas con los leks serfan mayores.
Los machos no mostraron preferencia por ninguno de los cantos experimentales. No
seria de esperar que se aproximaran mds frecuentemente al canto de menor calidad, como sucede
en el Estornino (Mountjoy y Lemon 1991). En nuestro caso, (1) si el macho que respondia
estaba emparejado y trataba de defender a su hembra, probablemente atacaria primero al
contrincante mis peligroso que serfa el més cercano a la hembra (determinado por el azar en este
caso), o el de mds calidad. (2) Si el macho que respondia no tenfa pareja, probablemente no
atacaria ninguno de los altavoces a menos que hubiera comprobado que uno de ellos estaba
emparejado con una hembra (lo que no sucede en este caso). Sin embargo, no podemos estar

seguros de si los machos que se aproximaron tenfan intenciones agresivas porque no les

proporcionamos un modelo de macho al que pudieran atacar.
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INTRODUCCION

El canto de las aves cumple un papel importante en la competencia entre machos por los
recursos, como territorios o hembras, y en muchos estudios se ha probado que las caracterfsticas
del canto como el tamafio de repertorio o la cantidad de canto producida afectan al desenlace de
los enfrentamientos (Weeden y Falls 1959, Falls 1969, 1987, Peek 1972, Goransson et al. 1974,
Krebs 1977, Smith 1979, Yasukawa et al. 1980, Mace 1987, Stoddard et al. 1988, McDonald
1989, Westcott 1992, Langmore 1996, Luschi y del Seppia 1996). La influencia de estas
caracteristicas del canto en los enfrentamientos se debe a que reflejan la calidad de los machos o
sus intenciones y por tanto sirven a los rivales para evaluar el peligro potencial de una pelea. El
método més utilizado para comprobar si los machos utilizan un atributo del canto en contextos
de competencia intrasexual, consiste en presentarles en el interior de sus territorios grabaciones
de distintos cantos que difieren en ese atributo, y comparar el tipo y nivel de respuesta generado
por las distintas cintas (por ejemplo Adhikerana y Slater 1993), o presentarles un solo canto y
relacionar la respuesta con caracteristicas del canto de los individuos experimentales (por
ejemplo McGregor 1987). En todas las especies en las que se han realizado estos experimentos
los machos defienden territorios, por lo que la respuesta se ha considerado como defensa del
territorio, y el dnico requisito para que un macho pueda ser usado como experimental es que
posea un territorio.

En la Abubilla no hay defensa de territorios de alimentacién (Cramp 1985, observacién
personal), y sélo con baja frecuencia se utilizan los cantos para defender el nido (Capitulo V).
Sin embargo, los machos emparejados utilizan el canto para responder a los machos intrusos,
aparentemente para defender a la hembra (Capitulo V). En este capitulo se evalia la influencia
que tiene la longitud de estrofa del canto (tanto de los machos que defienden a la hembra como
de los intrusos) en el comportamiento de los machos emparejados al defender a su hembra. Para
ello se le presentaron a cada macho emparejado dos cantos experimentales de distinta longitud
de estrofa en dias sucesivos, y se compard el nivel de respuesta generado por estos dos cantos,

en general en el conjunto de los individuos experimentales, y en referencia a la longitud de

estrofa de los cantos de cada uno de ellos.
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MATERIAL Y METODOS

Procedimiento experimental

El experimento se realiz6 en la primavera de 1994. Se utilizaron machos de los que
previamente se habian obtenido registros de cantos esponténeos durante el periodo pre-puesta y
que habian emparejado. Cada macho fue €xpuesto a dos cantos experimentales de distinta
longitud de estrofa y cinco minutos de duracién en dias sucesivos, antes de la puesta del primer
huevo en su nido. Los ensayos se realizaron entre el amanecer y las 13:00 h (hora solar), cuando
los dos miembros de la pareja estaban juntos aliment4ndose en el suelo o posados cerca del nido.
El canto se emitié con un volumen siempre igual desde dos altavoces preamplificados Elega
CD-205 situados juntos, conectados a un radiocasete SONY WM-EX39 por un cable de 30 m.
Los altavoces se colocaron en el suelo cerca de alglin pequefio drbol o estructura elevada donde
los machos pudieran posarse, a unos 50-80 m. de la pareja.

Se prepararon dos parejas de cintas experimentales, cada una formada por un canto con
estrofas de II-II y otro con estrofas de IM-IV. Cada cinta se preparé con el canto de un macho
distinto grabados en 1993 en 4reas distintas a aquellas en las que se realizaron los experimentos.
Las dos grabaciones experimentales de cantos de II-IV se construyeron repitiendo cinco veces
una estrofa de longitud IV y a continuacién otras cinco veces una estrofa de longitud I,
repitiendo esta serie sucesivas veces hasta conseguir un canto de 5 min. Los cantos
experimentales de II-Il se prepararon de la misma manera, pero situando en primer lugar las
estrofas de longitud II y a continuacién las de longitud II. En todos los casos las pausas entre
estrofas se introdujeron en la secuencia de manera que cada estrofa tuviera una duracién del 30
% de la de pausa previa. De esta manera todas las cintas tenian el mismo nimero de frases/min,
y diferian principalmente en longitud media de estrofa y estrofas/min. El niimero de estrofas por
minuto no ha resultado un pardmetro importante en relacién a la condicién fisica de los machos
(Capitulo V), ni a su éxito reproductor (Capitulo VIII), y su variacién depende en gran medida
de la longitud de estrofa en los cantos naturales (Capitulo V). Por estas razones, consideraremos
que el atributo de los cantos experimentales que provocd las diferencias observadas en las

respuestas de los machos fue la longitud de estrofa. A cada macho se le asigné al azar una de las
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parejas de cintas, y el orden de utilizacién de cada cinta de la pareja en cada individuo se
determiné también al azar.

El comportamiento de los machos durante el experimento se observé desde detris de
algiin 4rbol o arbusto a una distancia de 30-40 m. de los altavoces con un telescopio KOWA
TSN-4 con un zoom de 20-60x. Se distinguieron tres tipos de respuesta: aproximacién del
macho a los altavoces, canto del macho, o ataques del macho a la hembra (cuando el macho
persiguié agresivamente a la hembra). Se anot6 el tiempo desde el comienzo del playback hasta
que se produjo cada tipo de respuesta (latencia), la distancia del altavoz a la que se situaba cada
individuo en cada momento, y si el macho cantaba se anotaban las estrofas producidas y la
duracién del canto por el procedimiento descrito en el capitulo de métodos generales. Las
Abubillas producen en momentos de excitacién un sonido aspero al que hemos denominado
“crujido". Estos crujidos son emitidos por los dos miembros de la pareja cuando se encuentran,
por los machos cuando consiguen atraer a una hembra y con frecuencia por los machos cuando
se enfrentan a un intruso (observacién personal). También se ha anotado el nimero de estos
crujidos emitidos por los machos experimentales durante el playback para comprobar si cumplen
una funcién importante en los enfrentamientos intrasexuales.

En total se usaron 17 machos experimentales, aunque a uno de ellos solo se le pudo

realizar uno de los ensayos (con la cinta de II-I), ya que al dia siguiente su hembra puso el

primer huevo.

Procedimientos estadisticos

Cada individuo fue expuesto a los dos cantos experimentales, por lo que al comparar las
respuestas hacia las dos cintas hemos utilizado pruebas estadisticas para datos emparejados.
Para analizar las diferencias en la frecuencia de respuesta a los dos cantos en el conjunto de la
poblacién experimental se ha usado la prueba de la significacion de los cambios de McNemar
(Siegel y Castelldn 1988). Para analizar las diferencias en las variables de intensidad de la
respuesta a las dos cintas (latencia de respuesta, maxima distancia de acercamiento, duraci6n del
canto, longitud de estrofa, frases/min, nimero de crujidos), se us6 la prueba de rangos sefialados
y pares igualados de Wilcoxon (Siegel y Castelldn 1988). Aunque los andlisis correctos son

emparejados, para evaluar también los resultados incluyendo los machos que s6lo respondieron
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a una de las cintas, ademds se han realizado andlisis no emparejados de la intensidad de
respuesta, para lo que hemos utilizado la prueba de la U de Mann-Whitney (Siegel y Castellan
1988).

Para analizar la influencia de la longitud media de estrofa de los machos en su
probabilidad de respuesta a cada uno de los cantos experimentales se utilizaron regresiones
logisticas (Sokal y Rohlf 1995), ajustando los modelos por el método de la mdxima
probabilidad. Para comprobar si la longitud de estrofa afecta de forma diferente a la respuesta
dependiendo del tipo de canto experimental, se compararon los coeficientes de regresién de los
dos modelos estimados con el método de minimos cuadrados (uno con cada cinta) para cada
variable de respuesta (Sokal y Rohlf 1995). Para analizar la influencia de la longitud de estrofa
del macho en la intensidad de la respuesta a cada canto experimental, se utilizaron correlaciones
de rangos de Spearman (Siegel y Castelldn 1988), y para comprobar si influye en los cambios en
la intensidad de respuesta entre los dos cantos experimentales, se correlacion6 la longitud de
estrofa del macho con la diferencia de los valores de las variables de intensidad de respuesta
entre los dos ensayos (respuesta a la cinta de II-IV - respuesta a la cinta de II-II).

Por tltimo, para comprobar si la longitud de estrofa de los machos influye en la del canto
producido en respuesta a los experimentos, se correlacioné la longitud de estrofa con el
incremento producido en longitud media de estrofa entre los cantos espontdneos registrados para
cada individuo y los producidos en respuesta al canto experimental (longitud media de estrofa en

cantos espontaneos - longitud media de estrofa en cantos durante el playback).

RESULTADOS

Nivel de respuesta

Ni el tipo de cinta usada en cada experimento ni el orden de presentacién de los cantos
experimentales influyeron en la respuesta de los machos (Fig. 1).
Tendi6 a haber una respuesta mayor y cantando a las cintas de II-IV, aunque las

diferencias no resultaron significativas (Fig. 2). La respuesta acercindose al altavoz fue igual de

 frecuente para las cintas de I-Il y de II-IV (Fig. 2).
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Fig. 1.- Diferencias en el porcentaje de respuesta entre: A) las dos cintas preparadas con
cada longitud de estrofa (cintas de II-III, prueba de la probabilidad exacta de Fisher, p=
1.00; cintas de III-IV, Fisher, p =1.00). B) los ensayos realizados con cada tipo de cinta

presentdndola en primer lugar y en segundo lugar (cintas de II-III, Fisher, p = 0.62; cintas
de III-1V, Fisher, p = 1.00).
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Fig. 2.- Diferencias en el porcentaje de respuesta a los dos cantos experimentales en total
(prueba de McNemar, p =0.25), cantando (McNemar, p =0.37), y acercdndose (McNemar,
P = 1.00). Se muestran los porcentajes tanto incluyendo sélo los machos a los que se les
hizo las dos partes del experimento (barras negras y rayadas, N=16), como incluyendo un
individuo al que sélo se le hizo el ensayo con la cinta de II-III (barras blancas).

No hubo diferencias significativas entre los dos cantos experimentales en el tiempo que
los machos tardaron en responder, o en el tiempo que tardaron en comenzar a cantar durante el
playback, considerando los machos que respondieron a las dos cintas (Fig. 3). Sé6lo tres machos
se acercaron al altavoz durante los dos experimentos, por lo que no podemos comparar la
latencia del acercamiento, aunque las medias son similares (Fig. 3). Si hubo diferencias
significativas en el tiempo que los machos estuvieron cantando durante el playback, siendo
mayor en el experimento con la cinta de II-III (Fig. 3). No hubo diferencias entre las dos cintas
experimentales en la longitud media de estrofa de los cantos que los machos produjeron en
respuesta, ni en el nimero de frases por minuto, ni en el nimero de crujidos, y no se puede
analizar para la distancia minima a la que se acercaron (Fig. 4).

Al analizar las diferencias en esas mismas variables de respuesta, pero incluyendo todos
los machos que respondieron a alguna de las cintas, y realizando pruebas estadisticas no
pareadas, los resultados fueron similares, siendo la duracién del canto producido en respuesta al

experimento la Gnica variable que mostré diferencias significativas (Tabla 1).
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Fig. 3.- Diferencias entre los dos cantos experimentales en el tiempo transcurrido (latencia) desde el
comienzo del experimento hasta que se produjo algin tipo de respuesta (prueba de Wilcoxon, z = 027, p=
0.79), 1a respuesta cantando (Wilcoxon, z =0.17, p = 0.86) y el acercamiento hacia el altavoz; y la duracién
del canto producido mientras sonaba el cassette (Wilcoxon, z = 2.67, p < 0.01) para los machos que

respondieron de estas maneras a las dos cintas. Se muestra la media, la desviacién tipica y el tamafio de
muestra para cada variable.

Tabla 1.- Diferencias entre las dos cintas experimentales en varias medidas del nivel de respuesta de los machos, incluyendo
tanto los que respondieron a las dos cintas como los que lo hicieron s6lo a una. Se presentan las medias + SD, el tamarfio de
muestra entre paréntesis, y los pardmetros "z" y "p" resultantes de la comparacién con una prueba de la U de Mann-Whitney. No
se analizan la longitud media de estrofa ni el nimero de frases por minuto porque son pardmetros de canto que presentan grandes
variaciones entre machos independientemente del experimento, y su andlisis no pareado no tiene un significado claro.

Canto experimental

ITI-TI1I III-1IV z P
Latencia de la 30.0x25.1 51.7+61.5 -0.10 0.92
respuesta (seg) (12) (14)
Latencia del 70.5+£73.9 69.9+66.4 0.00 1.00
canto (seg) (11) (11)
Latencia del 66.1+61.7 65.0+65.3 -0.37 0.71
acercamiento (segq) (9) (7)
Duracidén del 170.2+88.3 82.9+78.4 -2.26 0.02
canto (11) (13)
Nimero de 2.33+2.74 2.57+£3.34 -0.18 0.86
crujidos (12) (14)
Distancia 22.6%22 .4 20.6+£21.6 -0.21 0.83
minima (m) (9) (7 )
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Fig. 4.- Diferencias entre los dos cantos experimentales en varias medidas de la respuesta
de los machos, para los individuos que respondieron de estas maneras a las dos cintas. Se
reflejan la media, la desviacién tipica y el tamafio de muestra para cada variable. A)

- Longitud media de estrofa del canto producido durante el playback (prueba de Wilcoxon, z

= 0.85, p = 0.40),. B) Frases por minuto del canto producido durante el playback
(Wilcoxon, z = 0.51, p = 0.58). C) Niimero de crujidos producidos durante el playback
(Wilcoxon, z = 0.31, p = 0.75). D) Distancia minima del altavoz a la que se situd el macho
(el bajo tamafio de muestra no permite realizar el andlisis).

Influencia de la longitud de estrofa de los machos en su respuesta

Las probabilidades de responder, de responder cantando, y de acercarse al altavoz

durante el playback del canto con estrofas de II-I, tendieron a disminuir al aumentar la longitud

de estrofa de canto de los machos, aunque estas tendencias no resultaron significativas (Fig. 5).

Las probabilidades de responder a la cinta de II-IV por el contrario tendieron a aumentar

conforme los machos tenfan un canto de longitud de estrofa mayor, siendo la tendencia

 significativa para la probabilidad de acercarse al altavoz (Fig. 5). Por tanto, en todos los tipos de

respuesta las tendencias fueron contrarias entre la cinta de II-III y ala de ITI-IV, aunque al
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Fig. 5.- Influencia de la longitud de estrofa del macho en la probabilidad de responder a las cintas
experimentales. Se presentan las lineas de regresion logistica entre la longitud media de estrofa de los
machos y la respuesta a la cinta de II-II (lineas continuas) y a la cinta de ITI-IV (lineas discontinuas).
Para cada linea de regresi6n se indica el nivel de significacién del modelo y el tamafio de muestra. A)
Respuesta de algiin tipo (cinta de II-II, R = -0.66; cinta de IH-IV, R = 0.25; comparacién de
coeficientes de regresién p = 0.011), B) Respuesta cantando durante el playback (cinta de II-II, R = -
0.43; cinta de III-IV, R = 0.24; comparacién de coeficientes de regresién p = 0.08). C) Respuesta

acercdndose durante el playback (cinta de II-IIL, R = -0.42; cinta de III-IV, R = 0.68; comparacién de
coeficientes de regresion p = 0.0025).
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comparar los coeficientes de regresién sélo hubo diferencias significativas en cuanto a la
probabilidad de respuesta en general y en cuanto a la probabilidad de acercarse al altavoz (Fig.
5).

La longitud media de estrofa de los machos no se correlacioné significativamente con
ninguna de las medidas de intensidad de respuesta a los cantos experimentales, ni con la

diferencia en intensidad de respuesta a los dos cantos (Tabla 2). Sin embargo, el cambio

Tabla 2.- Relacién (correlaciones de rangos de Spearman) entre la longitud media de estrofa de los machos y las
distintas variables de intensidad de su respuesta a cada uno de los cantos experimentales, asi como con la diferencia

de la intensidad de respuesta a los dos cantos (cinta de ITI-IV menos cinta de II-IIT). Se presentan los coeficientes de
correlacion y entre paréntesis el tamafio de muestra.

Canto experimental

II-III III-1IV Diferencia
Latencia de la -0.01 0.26 0.53
respuesta _ (12) (14) (11)
Latencia del -0.19 0.55 0.48
canto (11) (11) (8)
Latencia del -0.32 -0.25 -0.50
acercamiento (9) (7) (3)
Duracién del -0.40 -0.09 0.23
canto (12) (13) (9)
Frases por -0.17 0.27 -0.18
minuto (11) (10) (7)
Nuimero de ~-0.21 -0.22 -0.27
crujidos (12) (14) (11)
Distancia -0.11 0.16 -1.00
minima (m) (9) (7) (3)

en la longitud de estrofa entre los cantos espontaneos registrados para los machos y los cantos
producidos en respuesta a la cinta de III-IV, estuvo influenciado por la longitud media de estrofa
de los machos, de manera que los de valores bajos tendieron a aumentar su longitud media de
estrofa mientras que los de valores altos tendieron a disminuirla (Fig. 6b). Existi6 la misma

tendencia en la respuesta a la cinta de II-II, aunque en este caso la relacién no resulté

significativa (Fig. 6a).
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Fig. 6.- Relacién (correlaciones de rangos de Spearman) entre la longitud media de estrofa
de los machos y el cambio en longitud de estrofa entre sus cantos expontineos y los de
respuesta a los cantos experimentales. A) Cambio en respuesta a la cinta de I-HI (o = -
0.33, p=0.32). B) Cambio en respuesta a la cinta de III-IV (re = -0.72, p = 0.02).
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DISCUSION

En un contexto de competencia intrasexual, la estrategia que adopten los machos
enfrentados resultard de un balance entre los costes y los beneficios de las posibles alternativas
de actuacién. Ante la llegada de un intruso que puede resultar una amenaza para el
mantenimiento de la posesion sobre un recurso, caben variaciones de la estrategia en dos
sentidos. Por un lado se puede decidir si responder o no al intruso. En segundo lugar hay que
decidir el tipo y la intensidad de la respuesta a realizar. En cuanto al primer aspecto, la necesidad
de responder o no, cuando se es el propietario del recurso, depende fundamentalmente del riesgo
real de perder el recurso si no se responde. Si el riesgo es importante el macho deberia
responder, pues la pérdida de no hacerlo serfa grande. Cuando el recurso en juego es activo y
tiene capacidad de decisién (como lo son las hembras en el caso de la Abubilla), 1a decisién del
macho debe tener en cuenta este aspecto: si decide no responder puede arriesgarse a que la
hembra decida irse con el intruso, independientemente de que éste se mantenga a distancia o se
acerque. Por tanto esperarfamos que los machos respondieran siempre que el intruso pudiera ser
una amenaza importante, y no lo hicieran si consideraran que no hay riesgo de perder el recurso.
Por otra parte, en cuanto al tipo e intensidad de respuesta, los machos deben valorar el coste que
estan dispuestos a soportar con tal de no perder el recurso. Perder la posesién de una hembra es
una pérdida grande, y méds atin cuando son escasas y los machos pueden quedar sin
oportunidades para reproducirse en la temporada, como sucede en la Abubilla. Por tanto los
machos de Abubilla emparejados deberian afrontar un cierto riesgo en su respuesta con tal de
evitar la pérdida. Sin embargo, determinados riesgos pueden resultar excesivos, si pueden
suponer dafios fisicos graves para el macho que le impidan reproducirse en lo sucesivo si
finalmente perdiera la hembra. En la Abubilla, cuando hay enfrentamientos entre los machos y
ninguno cede, se puede llegar a peleas de gran intensidad, en las que los machos tratan de
golpearse entre sf con los picos en vuelo, normalmente traban los picos, y se han descrito casos
en que uno de los machos ha quedado ciego como resultado de la pelea (Cramp 1985). Ante esta
posibilidad los machos sélo deberian arriesgarse a llegar al cuerpo a cuerpo en el caso de que se

sepan superiores en fuerza al rival. De entre los tipos de respuesta posibles, el canto parece un

método de contestar al intruso con poco riesgo, pues si éste no decide acercarse, el duelo puede

resolverse sin enfrentamiento. Para que el canto pueda ser efectivo a la hora de rechazar al
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intruso, deberfa reflejar que el cantante es un individuo de gran poderio fisico, y por tanto,
decididos a responder de este modo, los machos deberfan esforzarse en producir cantos lo més
poderosos posible dada su condicién fisica. El otro tipo de respuesta posible, que es el de
acercarse al rival para expulsarlo, supone un riesgo mayor, pues puede conducir a un
enfrentamiento cuerpo a cuerpo. Esta estrategia por tanto solo deberian realizarla los machos en
el caso de saberse superiores al intruso en capacidad fisica.

El canto experimental con estrofas de II-IV tendi6 a generar mas respuestas que el canto
experimental de II-II, aunque las diferencias no resultaron significativas. Este resultado parece
indicar que los intrusos que cantan con estrofas largas son considerados por los propietarios de
las hembras como una amenaza mayor que los intrusos de estrofas cortas. Las diferencias en
respuesta a las dos cintas considerando a los machos en su conjunto no fueron mayores debido a
que los individuos utilizaron estrategias diferentes seglin su propia longitud de estrofa (Fig. 5).
Los machos de estrofas largas respondieron a la cinta I-IIl en menor medida que los machos de
estrofas cortas, tanto en cuanto a la respuesta en general, como cantando o acercéndose (Fig. 5).
Por el contrario la cinta de M-IV produjo un nivel alto de respuesta en todos los machos en
cuanto a la respuesta en general y el canto, mientras que los machos de estrofas largas se
acercaron significativamente con mas frecuencia al altavoz que los de estrofas cortas. Ademis,
la intensidad del canto producido en respuesta al playback también dependié de las propias
caracteristicas del canto de los machos. Los de estrofas cortas tendieron a aumentar la longitud
media de estrofa de sus cantos al enfrentarse a machos intrusos, mientras que los de estrofas
largas tendieron a disminuirla. Esta tendencia no fue significativa en el caso de la cinta
experimental de II-III pero si en la de II-IV.

Todos estos resultados muestran que los machos de estrofas largas fundamentan su
respuesta mas en el ataque a los intrusos que en el canto, Yy que responden preferentemente a los
machos de estrofas largas e ignoran con més frecuencia a los de estrofas cortas. Estos individuos
por tanto no ven una amenaza importante para conservar su hembra en los machos de estrofas
cortas, y se consideran capacitados para vencer en una pelea a los intrusos de estrofas largas.

Los machos de estrofas cortas, por el contrario, tendieron a responder con una frecuencia
alta a los dos tipos de canto experimental, por lo que parecen considerar una amenaza también a
los intrusos de II-III, y mientras que la respuesta realizada a la cinta de II-II consisti6 tanto en

acercarse como en cantar, al enfrentarse a un intruso de estrofas largas prefirieron esforzarse en
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cantar con estrofas lo mds largas posibles y no se acercaron al altavoz. Por tanto estos machos no
se consideraron capaces de vencer al intruso de II-IV en una pelea, y trataron de evitar su
intrusi6n aparentando ser lo mejores posible.

El hecho de que la duracién de los cantos fuera mayor en respuesta a la cinta de II-II se
relaciona con dos aspectos. Por una parte, los machos de estrofas largas respondieron mis a la
cinta de III-IV y preferentemente acercéndose, por lo que sus cantos se produjeron sobre todo a
la cinta de III-IV pero fueron cortos. Por otra parte, al producir cantos de longitud media de
estrofa mayor en respuesta a la cinta de III-IV los machos de estrofas cortas seguramente estaban
forzando su canto més de lo que eran capaces de mantener durante un tiempo largo, por lo que
habrian reducido su duracién.

Todos estos resultados muestran que la longitud de estrofa de los machos cumple un
papel importante en la evaluacién de la capacidad fisica de los rivales en la Abubilla. Los
machos de estrofas largas son valorados y se valoran a si mismos como poseedores de una
mayor capacidad, mientras que por el contrario los machos de estrofas cortas son valorados y se
valoran a sf mismos como menos capaces para la pelea. En conclusion, el canto, y en concreto la
longitud de estrofa como carécter sexual secundario, es usada en los contextos intrasexuales de
competencia por las hembras, y los machos basan su decisién de la estrategia de competencia a

adoptar en la comparacién de la longitud de estrofa del rival con la propia.
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CAPITULO VIIL- RELACIONES ENTRE LAS
CARACTERISTICAS DE LOS MACHOS Y SU EXITO
REPRODUCTOR
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INTRODUCCION

Los caracteres sexuales secundarios evolucionan porque los individuos que los poseen, o
los tienen mds desarrollados, obtienen ventajas en relacién con la reproduccién sobre los
individuos sin esos caracteres o que los tienen menos desarrollados (Darwin 1871). Esas
ventajas existen si los individuos (normalmente machos) con el cardcter tienen mayores
posibilidades de conseguir una pareja 0 mas parejas que el resto (Darwin 1871), pero también si
consiguen parejas de mejor calidad, emparejan antes en la estacién, consiguen mas co6pulas fuera
de la pareja, un esfuerzo reproductor mayor por la pareja o son favorecidos por fertilizacién
selectiva o desarrollo de embriones selectivo (Mgller 1994). Estos beneficios pueden ser
adquiridos porque el caricter proporciona ventajas en la competencia entre machos por recursos
necesitados para la reproduccién (seleccién intrasexual), o porque las hembras basan su eleccién
de pareja o la cantidad de esfuerzo reproductor a realizar en el carécter seleccionado (seleccién
intersexual). En el segundo caso, es necesaria la obtencién de beneficios para la hembra en
forma de un aumento de su éxito para la evolucién y mantenimiento de su preferencia por el
caracter seleccionado (Andersson 1994, Mgller 1994). Se han propuesto dos tipos de beneficios
que pueden mantener esas preferencias (revisado en Kirkpatrick y Ryan 1991, Andersson 1994
y Mgller 1994): a) beneficios directos como buenos territorios (por ejemplo Searcy y Yasukawa
1983, Catchpole 1986), un elevado esfuerzo parental parte del macho (por ejemplo Heywood
1989, Hoelzer 1989, Hill 1991, Palokangas et al. 1994), evitar la infeccién por parésitos
(Clayton 1990, Hamilton 1990, Mgller 1990, Mgller et al. 1993) o esperma de alta calidad
(Mgller 1994); y b) beneficios indirectos como genes de alta viabilidad o fertilidad para los
pollos (por ejemplo Zahavi 1975, 1977, Hamilton y Zuk 1982, Andersson 1986, revisado en
Pomiankowski 1988), o simplemente que los pollos hereden el atractivo del macho (Darwin
1871, Fisher 1930, Weatherhead y Robertson 1979). Los tipos de caracteres seleccionados
sexualmente en los machos de las aves son variados e incluyen tamafio corporal, armas,
coloracién del plumaje o la piel, plumas de tamafio exagerado y canto. Un especie concreta

puede desarrollar més de un carécter sexual secundario con significados distintos o redundantes

(Mgller y Pomiankowski 1993), y en aves es comun que los machos utilicen al menos el canto y

alguna caracteristica del plumaje como sefiales sexuales (por ejemplo Agelaius phoeniceus:

Searcy y Yasukawa 1995; Ficedula hypoleuca: Alatalo et al. 1990, Sztre et al. 1994; Hirundo
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rustica, Mgller 1994). Puesto que los caracteres sexuales secundarios deberfan proporcionar
ventajas reproductivas a sus portadores para ser seleccionados sexualmente, en estudios sobre
selecci6n sexual es importante comprobar si existe una relacién entre el nivel de desarrollo de
los atributos del macho considerado y el éxito reproductor de los individuos.

En la Abubilla el dimorfismo sexual no es muy marcado, pues ambos sexos tienen una
estructura y disefio de color similar, con un pico largo y curvado, una cresta desplegable con
manchas blancas y negras en el extremo de las plumas, una coloracién del cuerpo rosado-
anaranjada, y alas y cola negras con una conspicua linea blanca (Cramp 1985). Sin embargo, los
machos son de mayor tamafio que las hembras (Cramp 1985, datos propios sin publicar), tienen
el pecho de un tono rosado-anaranjado vivo mientras que es de un tono canela en las hembras
(Cramp 1985, observacién personal), y las partes negras son mds brillantes que en las hembras
(observacién personal). Estas diferencias, aunque pequeiias, sugieren que las caracteristicas de
color y el tamafio corporal, ademés del canto, podrian estar sujetas a seleccién sexual en esta
especie. Ademds, algunos comportamientos también indican que las caracterfsticas del plumaje
podrian ser importantes en la eleccién de pareja por las hembras. Durante el periodo de
emparejamiento, cuando una hembra llega cerca de un macho sin emparejar, éste comienza a
perseguirla con vuelos cortos en un drbol o en el suelo (Cramp 1985, observacién personal).
Durante estas persecuciones, en las cebas de cortejo, y cada vez que la hembra se aproxima al
macho, éste suele abrir la cola y desplegar la cresta (Cramp 1985, observacién personal), de
manera que se hace més aparente el tamafio de la cresta y el disefio de color tanto de la cresta
como de la cola. En este capitulo se trata de determinar si las caracteristicas del canto, el tamafio
corporal, el tamafio de la cresta y varias caracteristicas de color influencian al éxito reproductor
de los machos, y si una eleccién basada en estos atributos proporciona a las hembras beneficios

directos (mayor esfuerzo parental por parte de los machos).

METODOS

Todas las variables utilizadas para los an4lisis de este capitulo han sido definidas en el
Capitulo II, de métodos generales, por lo que no se describen aqui. Al utilizar la variable de
categoria de longitud de estrofa en las correlaciones, se les asignarén los valores 1, 1.5,2,2.5y 3

a las categorfas II-II, I, ITI-1V, IV y IV-V frases por estrofa respectivamente.
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Procedimientos estadisticos

Las variables de canto, indices de cebas y medidas biométricas siguieron distribuciones
normales (prueba de Kolmogorov-Smirnov n.s., Sokal y Rohlf 1995), no asi los pardmetros
reproductores (prueba de Kolmogorov-Smirnov, p < 0.05). Debido a que en los andlisis se
relacionaron las variables reproductoras con el resto, se utilizaron correlaciones no paramétricas
(correlacion de rangos de Kendall y correlacién parcial de rangos de Kendall, Siegel y Castellan
1988).

Hubo diferencias significativas entre afios en la longitud del tarso de los machos
(ANOVA de una via Fy105 = 4.58, p < 0.005), en el niimero de plumas de la cresta del macho
con una mancha negra (ANOVA F3g5 = 3.01, p <0.05), y en el tamafio de puesta de las primeras
puestas (prueba de Kruskal-Wallis, H(g.l. = 3, N=70) = 9.28, p < 0.05). Para unir los datos de
distintos afios se estandarizaron estas variables afiadiendo a cada valor la diferencia entre su
valor medio para el periodo de estudio completo y el valor medio de su afio (valor estandarizado
= valor actual + media del periodo de estudio - media del afio). No hubo diferencias
significativas entre afios en el resto de parametros (ANOVAS de una via y pruebas de Kruskal-
Wallis, todas n.s.), por lo que para estas variables se unieron los datos de todas las estaciones
reproductoras sin transformarlos.

Algunos machos criaron en el 4rea de estudio més de un afo. Para evitar cometer
pseudoreplicacién en los andlisis se utilizé de cada macho sélo el primer afio en el que se

obtuvieron datos de canto y primeras puestas exitosas.

RESULTADOS
Caracteristicas del macho y éxito reproductor

De los distintos pardmetros de los machos, sélo las dos medidas de longitud de estrofa
(longitud media de estrofa del individuo y categoria a la que pertenecia) mostraron relaciones
claras con la mayoria de las variables de éxito reproductor. Los machos que cantaron con
estrofas largas obtuvieron primeras puestas mayores, més volantones en sus primeras puestas y

una mayor productividad en la estacién que los de longitud de estrofa corta (Fig. 1y 2). Los
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Fig. 1.- Relaciones (correlaciones de Kendall) entre la longitud de estrofa y varias medidas
de éxito reproductor del macho: A) fecha de puesta del primer intento reproductor (Kendall
tp = -0.21, p = 0.11), B) tamafio de puesta del primer intento reproductor (Kendall t;5 =
0.38, p < 0.05), C) niimero de pollos volados en el primer intento reproductor (Kendall t,, =
0.46, p < 0.05), D) productividad en la estacién reproductora (Kendall t,, = 0.41, p < 0.05).

machos de estrofas largas también comenzaron la reproduccién més temprano que los machos
de estrofas cortas al analizar las categorias de longitud de estrofa (Fig. 2), aunque esta relacién
no fue significativa al utilizar la longitud media de estrofa (Fig. 1). Este tltimo resultado se debe
en parte a la existencia de un punto extrafio que escapa a la tendencia general (Fig. 1). La fecha
de puesta con una longitud media de estrofa de 4.5 frases por estrofa fue muy tardia. Este macho
crié cerca del borde de una de las zonas de estudio, y no habia sido detectado en la zona
previamente. Puesto que las Abubillas en ocasiones realizan las segundas puestas y las
reposiciones en nidos diferentes de los usados para la primera puesta (observacién personal), es
posible que este macho hubiera realizado una puesta anteriormente fuera de nuestro drea de

estudio y por o tanto que la puesta observada por nosotros no fuera su primera del afio. Si no se
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Fig. 2.- Relaciones (correlaciones de Kendall) entre la categoria de longitud de estrofa a la
que pertenecian los machos y varias medidas de su éxito reproductor: A) fecha de puesta del
primer intento reproductor (Kendall ty = -0.27, p < 0.01), B) tamafio de puesta del primer
intento reproductor (Kendall ty, = 0.20, p = 0.06), C) nimero de pollos volados en el primer
intento reproductor (Kendall t;; = 0.44, p < 0.001), D) productividad en la estacién
reproductora (Kendall t;; = 0.48, p < 0.001).

incluye ese macho en el andlisis, la relacién entre la fecha de puesta y la longitud de estrofa es
significativa (Kendall 1, = -0.31, p < 0.05) y el resto mantienen la significacién. En cualquier
caso, incluso incluyendo este punto conflictivo, la correlacién entre la fecha de puesta y la
categoria de longitud de estrofa muestra que la longitud de estrofa afecta a la fecha de puesta.
Los resultados de los andlisis realizados utilizando la categoria de longitud de estrofa corroboran
los de la longitud media de estrofa (Fig. 2) y la tinica relacién que no resulté significativa (la
correlacion con el tamafio de puesta) se aproximé a la significacién (p = 0.06). La relacién entre
longitud de estrofa y tamafio de puesta no se debi6 a una disminucién del tamaiio de puesta con

la fecha de puesta, ya que al controlar por esta ultima varible en una correlacién parcial se
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mantuvo la significacién (Kendall parcial 1,5 = 0.38, p < 0.05). De la misma manera, la relacién
entre la longitud de estrofa y el nimero de pollos que volaron en la primera puesta no se debi6 a
la relacién existente entre la longitud de estrofa y el tamafio de puesta, ya que al controlar por el
tamafio de puesta se mantuvo la significacién (Kendall parcial 113 = 0.43, p < 0.05). El hecho de
que los machos que cantaron con estrofas largas obtuvieran una productividad mayor en la
estacién se debié a la mayor productividad de sus mayores puestas, pero también a que
realizaron segundas puestas més frecuentemente (Fig. 3). Aunque estas diferencias entre las
categorias de longitud de estrofa no fueron significativas (Fig. 3), la categoria de longitud de

estrofa se correlacion6 significativamente con el nimero de puestas realizadas en la estacion

(Kendall 13 = 0.30, p < 0.05).

60

PORCENTAJE QUE REALIZAN SEGUNDA PUESTA

11-1 n Hi-tv Iv-v
CATEGORIA DE LONGITUD DE ESTROFA

Fig. 3.- Diferencias en el porcentaje de machos de cada categorfa de longitud de estrofa
que realizaron segunda puesta después de un primer intento reproductor exitoso (prueba de
laG, G=3.34,df =3, p= 0.34). Se indica el tamaiio de muestra de cada categorfa.

La otra varible de canto analizada, frases/min., no mostré ninguna relacién con los

pardmetros reproductores, y entre las caracteristicas morfoldgicas, solo la longitud de la cresta y
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el niimero de manchas negras en la cresta se correlacionaron con el éxito de la primera puesta y

la productividad en la estacién (Tabla 1).

Ninguna de las tres caracteristicas del macho que estuvieron correlacionadas con su éxito

reproductor lo estuvo con las medidas biométricas de la hembra (Tabla 2).

Tabla 1.- Relaciones (correlaciones de Kendall) entre distintas caracteristicas del macho y tres medidas del
éxito de las primeras puestas (fecha de puesta, tamaiio de puesta y nimero de volantones producidos) y la

productividad en la estaci6én. Los tamafios de muestra se indican entre paréntesis.

Fecha de Tamafio Numero de Productividad
puesta de puesta volantones en la estacién
Frases/minuto... 0.05 -0.11 0.10 0.09
(22) (18) {14) (18)
Tarso........... -0.08 0.07 0.11 0.18
(51) (39) (37) (41)
Ala............. -0.08 -0.00 0.10 0.13
(52) (40) (38) (41)
Peso............ -0.18 0.09 0.15 0.11
(24) (20) (16) (19)
Condiciédn
(peso/tarso).... -0.10 0.03 0.05 -0.12
(24) (20) (16) (19)
Longitud de
la cresta..... -0.18 -0.07 0.18 0.37*+
(46) (34) (36) (38)
Puntos negros
en la cresta.. -0.17 -0.12 0.25* 0.30%*
(43) (33) (33) (36)
Puntos blancos
en la cresta... 0.13 -0.20 -0.19 -0.10
(43) (33) (33) (36)
Blanco en la
cola........... 0.01 0.12 0.25 0.08
(28) (17) (18) (22)
Blanco en el
ala............ -0.09 0.00 0.18 0.07
(29) (19) (20) (24)
Color del
pecho.......... -0.01 0.23 0.08 -0.01
(35) (24) (25) (29)
* p < 0.05, ** p < 0.01
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Tabla 2.- Relaciones (correlaciones de kendall) entre las caracteristicas del macho correlacionadas con
el éxito reproductor, y las variables biométricas de la hembra.

Variables biométricas de la hembra

Tarso Ala Peso Condicidén
fisica

Longitud de estrofa 0.26 0.04 -0.07 0.11
(17) (17) (17) (17)
Categoria de longitud 0.02 0.03 0.09 -0.11
de estrofa (31) (33) (32) (30)
Longitud de la cresta 0.00 -0.05 -0.06 -0.03
(32) (34) (31) (31)
Puntos negros en la -0.15 -0.14 -0.14 0.11
cresta (30) (31) (28) (29)

Caracteristicas del macho y esfuerzo de cebas

La longitud de estrofa estuvo correlacionada con la cantidad de alimento transportada
por el macho al nido cuando los pollos tenian entre 15 y 22 dias de edad (Tabla 3), pero no
cuando los pollos eran ain pequefios (Tabla 3). Por el contrario la longitud de la cresta no se
correlaciond con el esfuerzo de cebas, y el nimero de manchas negras en la cresta resulté

significativamente correlacionado con la cantidad de alimento transportada por los machos solo

cuando los pollos eran pequefios (Tabla 3).

DISCUSION
Caracteristicas del macho y éxito reproductor

Las diferencias existentes en la produccién de volantones entre distintos machos
reproductores pueden ser el resultado de varios tipos de ventajas debidas a la seleccién sexual
(Andersson 1994, Mgller 1994). Los procesos de seleccion intrasexual explican las variaciones

en éxito causadas por las diferencias en la calidad de los recursos adquiridos por los machos
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Tabla 3.- Relaciones (correlaciones de Kendall) entre las caracteristicas de los machos que estuvieron
correlacionadas con el éxito reproductor, y la cantidad de alimento (indice de biomasahora, ver
métodos) aportada por los machos al nido cuando el pollo mayor tenia entre 4 y 8 dias de edad

(muestreo 1), y por los machos y las hembras cuando el pollo mayor tenia entre 15 y 22 dias de edad
(muestreo 2).

Muestreo 1 Muestreo 2

Macho Macho Hembra Total

Longitud de estrofa -0.26 0.57%* 0.16 0.49*
(12) (10) (10) (10)
Categoria de longitud ~0.16 0.43%* 0.12 0.32
de estrofa (18) (16) (16) (16)
Longitud de la cresta -0.01 -0.11 -0.05 -0.16
(14) (18) (18) (18)
Puntos negros en la 0.48* 0.13 -0.10 0.17
cresta (13) (18) (18) (18)
* p < 0.05

como los territorios de alimentacién y los sitios para nidificar. Los machos de Abubilla no
defienden territorios de alimentacidn (Cramp 1985, observacién personal), y la principal
caracteristica de los nidos que podria afectar al éxito de las puestas, que es su susceptibilidad a la
depredacién, no puede ser responsable de las diferencias observadas al analizar solo las puestas
exitosas. Por tanto, las ventajas en la competencia intrasexual por recursos no son la causa de las
relaciones encontradas en la Abubilla entre los caracteres sexuales secundarios y el éxito
reproductor.

Los beneficios que los machos reproductores pueden obtener a través de la seleccién
intersexual son una fecha de emparejamiento temprana, hembras de alta calidad, un esfuerzo
reproductor grande de su pareja y cépulas fuera de la pareja con otras hembras (Andersson 1994,
Mpgller 1994).

La longitud de estrofa result6 la principal caracterfstica que se correlaciond con el éxito
reproductor de los machos de Abubilla que criaron. Los individuos de estrofas largas
consiguieron mds pollos volantones en sus primeras puestas y en la estacién reproductora
completa que los machos de estrofas cortas. También tendieron a empezar la reproduccién més
pronto en la estacion, a obtener primeras puestas més grandes y a iniciar segundas puestas con

més frecuencia. Estos resultados podrian sugerir que los machos de estrofas largas emparejaron
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con hembras de mejor calidad. Sin embargo, previamente se ha mostrado que un esfuerzo
reproductor diferencial de la hembra, estimulado por el atractivo del macho, puede causar ese
tipo de diferencias en la fecha de puesta, tamafio de puesta y nimero de puestas iniciadas al
margen de la calidad de la hembra (de Lope y Mgller 1993). Nosotros no encontramos
relaciones significativas entre las caracteristicas de los machos que se correlacionaron con el
€xito reproductor y los atributos fisicos de la hembra, y por tanto aparentemente la variacién en
los tres pardmetros reproductores no es consecuencia de diferencias en la calidad o condicién
fisica de las hembras. Sin embargo, la edad o la experiencia pueden ser también componentes de
la calidad de la hembra que no hemos analizado, y podrian ser la causa directa de la variacién en
el esfuerzo reproductor de las hembras. En cualquier caso sea la calidad de la hembra o su
estimulacion la causa responsable, queda claro de nuestros resultados que los machos que cantan
con estrofas largas obtienen beneficios en términos de esfuerzo de la hembra.

Se ha propuesto que en especies en la que los dos sexos realizan cuidados parentales, los
individuos mds deseables del sexo seleccionado (en este caso los machos) disminuirian su
inversién parental, en cuyo caso las hembras compensarian esta pérdida aumentando su
contribucién a los cuidados parentales (hipétesis de la "asignacién diferencial”, Burley 1986,
1988). En esa situacién, los machos preferidos obtendrian beneficios adicionales como ahorro de
tiempo y energfa que podrian invertir en tratar de conseguir hembras secundarias o cépulas fuera
de la pareja (Burley 1988). Sin embargo, los machos de Abubilla que cantaron con estrofas
largas no cebaron menos que los de estrofas cortas, por lo que no disfrutan de estos beneficios
adicionales. En esta especie, la incubacién comienza con el primer huevo y toda la incubacién y
empolle es realizada por las hembras, mientras que durante estos periodos todo el alimento para
la hembra y los pollos es proporcionada por el macho (Cramp 1985, observacién personal).
Cualquier disminucién en la contribucién del macho durante este periodo reduciria su éxito
reproductor, ya que bajo sus circunstancias la hembra no podria compensar la pérdida sin poner
en arriesgo el éxito de los huevos aiin no eclosionados o los pollos pequefios atn incapaces de
regular su temperatura. Ademds en el Capitulo I se mostr6 que cuando los pollos son grandes, es
la variaci6n en el esfuerzo de cebas de los machos y no el de las hembras el que afecta a la

productividad de la puesta, lo que sugiere que las hembras tampoco compensan los niveles bajos

de cuidados proporcionados por el macho en esta fase.
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No hemos analizado en este capitulo si los atributos del macho considerados
proporcionan ventajas antes del emparejamiento. Aunque la importancia relativa de la variacién
en €xito de emparejamiento es mayor en las especies poliginicas (Kirkpatrick 1987), ésta
también puede ser acusada en especies monégamas cuando la proporcién de sexos estd sesgada
hacia los machos (Kirkpatrick et al. 1990, Andersson 1994, Mgller 1994). La Abubilla es una
especie monégama de la que se han citado casos de aparente poliandria (Skead 1950), pero
nunca se ha encontrado poliginia (Cramp 1985). No hay datos disponibles acerca de la
proporcién de sexos en el nacimiento o el vuelo de los pollos, sin embargo, varios resultados
sugieren que la proporcién de sexos operativa estd sesgada hacia los machos, y por tanto que el
€xito de emparejamiento diferencial de los individuos podria ser una importante fuerza de
seleccién sexual: (1) con frecuencia las hembras mueren por causa desconocida mientras
incuban (Capitulo IV), y algunas son matadas por los depredadores de los nidos (observacién
personal) ya que no pueden escapar por tener el nido normalmente solo una entrada; (2) aunque
los machos dejan de cantar después del emparejamiento, hay un importante nimero de machos
que cantan durante toda la estacién reproductora (Capitulo V). No se han analizado las
diferencias en el éxito de emparejamiento entre los machos que difieren en los atributos
considerados en este capitulo, sin embargo algunos resultados previos sugieren que al menos la
longitud de estrofa tiene influencia en este componente de éxito reproductor de los machos. La
mayoria de los individuos que se mantuvieron cantando durante toda la estacién eran machos de
II-IIT (Capitulo V), lo que indica que estos machos tienen menor éxito de emparejamiento.
Ademds, hemos mostrado experimentalmente que los cantos con estrofas largas atraen mis
hembras que los de estrofas cortas (Capitulo V1), y en el presente capitulo la longitud de estrofa
estuvo correlacionada con la fecha de puesta, que normalmente estd muy influenciada por la
fecha de emparejamiento, lo que de nuevo indica que los machos que cantan con estrofas largas
tienen ventajas en el emparejamiento.

Ademds de la longitud de estrofa, tanto la longitud de la cresta de los machos como el
ndmero de manchas negras en ella estuvieron correlacionados con la productividad de la primera
puesta y de la estacioén. Sin embargo, estas caracterfsticas del macho no se relacionaron con el
resto de estimaciones del éxito ni con el esfuerzo reproductor o la calidad de la hembra, y por

tanto aparentemente no proporcionan ventajas reproductoras a los machos.
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Caracteristicas de los machos y beneficios obtenidos por la hembra

La seleccion intersexual favorece a los atributos del macho cuando las hembras que
basan su eleccién de pareja en ellos consiguen aumentar su eficacia bioldgica. Esas ventajas de
la eleccién pueden deberse a la obtencién de beneficios directos (recursos o inversién parental
del macho) o beneficios indirectos (genes de viabilidad, fecundidad o atractivo para los hijos).
En este estudio se ha encontrado que dos de los atributos de los machos que estuvieron
correlacionados con el éxito reproductor: longitud de estrofa y nimero de manchas negras en la
cresta, también se correlacionaron con el esfuerzo de cebas del macho pronto (nimero de puntos
negros) o tarde (longitud de estrofa) en el periodo de estancia de los pollos en el nido. Puesto
que la productividad de las puestas de Abubilla depende de la cantidad de alimento aportada por

el macho en los dos perfodos (Capitulo IV), estos beneficios directos claramente aumentan la

eficacia bioldgica de las hembras.
Caracteristicas del macho y seleccién sexual

De las caracteristicas medidas en los machos, solo la longitud de estrofa se relacion6 con
el éxito reproductor de los machos, el esfuerzo reproductor de las hembras y un componente de
la inversi6n parental del macho (esfuerzo de cebas), y por tanto claramente proporciona ventajas
reproductoras tanto a los machos que usan estrofas largas como las hembras emparejadas con
ellos. No podemos evaluar directamente la posible influencia de la edad del macho en esta
relacion entre la longitud de estrofa y el éxito reproductor, sin embargo, evidencias indirectas
sugieren que la edad no es la causa de la relacién: aunque algunos machos pueden cambiar la
longitud media de estrofa de sus cantos entre afios, estos cambios no tuvieron una tendencia
comun, algunos de ellos aumentaron la longitud de estrofa en afios sucesivos, otros la redujeron
y otros no cambiaron (Capitulo V). En el Capitulo VI se demuestra que las hembras de Abubilla
utilizan la longitud de estrofa para establecer preferencias iniciales en la elecci6n de pareja, y por
tanto este atributo del canto cumple todos los requisitos para considerar que estd siendo
seleccionado sexualmente a través de la eleccién por las hembras, y que esta eleccion no es
arbitraria sino que proporciona beneficios directos a las hembras. Nuestros resultados no

descartan que las hembras también obtengan beneficios indirectos con su eleccién. De hecho, en
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ausencia de defensa de territorios (y por tanto sin la posible influencia de la calidad del
territorio), el que los machos de estrofas largas realicen esfuerzos de cebas mayores est4
claramente mediatizado por algiin tipo de calidad del macho. Los lugares de alimentacién suelen
estar situados a gran distancia del nido (hasta 2 km., Cramp 1985), por lo que obviamente, para
desarrollar frecuencias de cebas altas, ademds de ser hdbiles encontrando presas, los machos
deben tener buena salud y condicién fisica para poder realizar esfuerzos de vuelo tan grandes.
De hecho, la longitud de estrofa estuvo correlacionada con la condicién fisica del macho
(Capitulo V). Probablemente la buena salud y condicién fisica son el resultado de una calidad
genética media alta (genes de resistencia a parésitos y genes de viabilidad general, Hamilton y
Zuk 1982, Andersson 1986), por lo que al seleccionar machos de estrofas largas las hembras de
Abubilla podrian estar obteniendo buenos genes para sus hijos ademds de un esfuerzo parental
alto del macho. No est4 claro que tipo de coste podria hacer que la longitud de estrofa refleje de
forma honesta la condicién fisica y la calidad de los machos. Una posibilidad es que las estrofas
largas produzcan una reduccién del glucégeno almacenado en los misculos mas rapida que las
estrofas cortas (Wells y Taigen 1986). También es posible que la longitud de estrofa refleje los
niveles de testosterona, como la longitud de llamada en la Perdiz Pardilla (Perdix perdix, Fusani
et al. 1994). Se ha mostrado que la testosterona est4 asociada a la expresion de varios caracteres
sexuales secundarios en las aves (Owens y Short 1995) incluidos caracteristicas del plumaje
(Stokkan 1979, Saino y Mgller 1994), comportamientos (Watson y Parr 1981, Gwinner y
Gwinner 1994, Hunt et al. 1995, Saino y Mgller 1995), y atributos del canto (Fusani et al.
1994). La testosterona tiene efectos inmunodepresivos (Grossman 1985), y por tanto el
desarrollo de caracteres que dependen de la testosterona indica la habilidad para sobrevivir con
bajas inmunodefensas, lo que puede indicar la posesion de genes de resistencia a los parsitos o
un bajo nivel de infeccién (hipétesis del "handicap de inmunocompetencia”, Folstad and Karter
1992). Ademds, debido a la importancia de los efectos inmunodepresivos de la testosterona en
los procesos de control de la produccién de espermatozoides, la calidad de resistencia a parasitos
sefializada por medio de atributos cuya expresion depende de andrégenos es sinénimo de una
elevada fertilidad (Hillgarth et al. 1997, Folstad y Skarstein 1997), otro importante tipo de
calidad del macho para las hembras.
Las relaciones encontradas entre el éxito reproductor de los machos y tanto la longitud

de la cresta como el mimero de puntos negros en ella son més dificiles de interpretar. Ninguno
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de estos dos atributos del macho estuvo correlacionado con estimaciones de esfuerzo o calidad
de la hembra, por lo que no se ha identificado ningiin beneficio asociado a ellos. Es posible que
la seleccion sexual actie sobre ellos antes del emparejamiento, y sea ésta la razén de que no
hayamos encontrado beneficios para el macho una vez emparejados. Sin embargo, este tipo de
seleccién no puede explicar las relaciones existentes con la productividad ya que solo hemos
usado machos emparejados. También es posible que estas caracteristicas del macho no estén
siendo seleccionadas realmente, y que las correlaciones sean debidas a la relacién de estas
variables con otros atributos del macho. Sin embargo, el nimero de puntos negros en la cresta
también se correlaciond con el esfuerzo de cebas del macho, por lo que si las hembras basaran su
eleccion de pareja en este caracter, también obtendrian beneficios directos. Para sacar

conclusiones al respecto es necesario estudiar si las hembras utilizan realmente esas

caracteristicas del macho como criterios para su eleccién.
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Capitulo IX Paternidad fuera de la pareja

INTRODUCCION

En los iltimos afios se ha comprobado que la paternidad fuera de la pareja es comun en
las aves (por ejemplo Dixon et al. 1994, Weatherhead y Boag 1995, Krokene et al. 1996,
revisado en Birkhead y Mgller 1992), Y que un importante componente del éxito reproductor de
los machos es el resultado de la competencia espermdtica con otros machos (Birkhead y Mgller
1992). El resultado de esta competencia espermdtica afecta de muchas maneras a la
reproduccion de los individuos y condiciona el nivel de esfuerzo parental desarrollado por los
distintos machos envueltos en la competencia. Copulando con machos fuera de la pareja las
hembras pueden obtener tanto beneficios directos en forma de recursos o ayuda del macho (por
ejemplo Gray 1997) como indirectos en forma de buenos genes para sus hijos (por ejemplo
Hasselquist et al. 1996), aunque se arriesgan a que sus propios machos disminuyan su esfuerzo
parental (por ejemplo Dixon et al. 1994).

Las cépulas fuera de la pareja son un proceso importante dentro de la seleccién sexual,
pues pueden hacer variar de forma acusada el éxito reproductor de los machos incluso una vez
emparejados. Los mismos atributos que entran en juego a la hora de conseguir una pareja,
funcionan en la competencia con otros machos emparejados por conseguir cépulas con sus
hembras y evitar que ellos las consigan con la suya. Es importante por tanto evaluar cémo
afectan los atributos sexuales estudiados a esa competencia, para conocer el verdadero alcance
de la seleccién sexual sobre el caricter.

En la Abubilla no se ha realizado ningiin estudio de paternidad hasta el momento,
aunque se han descrito casos de poliandria (dos machos cebando en el mismo nido, Skead 1950)
que sugieren que las c6pulas fuera de la pareja tienen lugar, y que condicionan la participacién
de los distintos machos en el cuidado de la prole. En este capitulo evaluamos la incidencia de la
paternidad fuera de la pareja en la Abubilla, y tratamos de determinar c6mo influye la longitud

de estrofa de los machos en la competencia por cépulas fuera de la pareja.
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MATERIAL Y METODOS

Andlisis de paternidad

Entre Octubre y Diciembre de 1995 se llevaron a cabo por parte del autor los andlisis de
paternidad mediante la técnica de "multilocus DNA-fingerprinting" (Jeffreys et al. 1985a, 1985b,
Burke 1989), durante una estancia en el Departamento de Zoologia de la Universidad de
Leicester (U.K.).

El ADN se extrajo tanto de muestras de sangre como de tejido muscular o cerebral en el
caso de algunos individuos encontrados muertos. La extraccién se realizé incubando 75 ml de
cada muestra con proteinasa K en el buffer adecuado (TNE, TrisHCI, SDS) durante la noche a
37" C, separando a continuacién la fraccién de ADN de la proteinica mediante extraccién con
fenolcloroformo. Se cortaron 6 mg de ADN de cada muestra utilizando el enzima de restriccion
MBO T siguiendo las condiciones de trabajo recomendadas por el fabricante, se confirmé la
digestién correcta de las muestras en geles de concentracién con 0.5 mg de cada una, y se
cuantific6 la concentracién de las muestras digeridas utilizando un fluorimetro. Se utilizaron
aproximadamente 5 mg de ADN digerido de cada individuo para correr las familias completas
en geles de agarosa en 1XTBE a 70 vol. durante aproximadamente 45 h. Los padres putativos se
situaron en el gel en el centro de la familia, con los pollos repartidos a ambos lados. A
continuacién los geles se trataron con bafios sucesivos de HCIl, NaOH-NaCl y Tris NaCl.
Después se traspasé el ADN a membranas de nylon Hybond™-NFP mediante "Southern
Blotting" en 10xSSC durante una noche. Los filtros se lavaron en 2xSSC y el ADN fue fijado
exponiéndolos a luz ultravioleta durante un minuto. Los filtros se probaron con la sonda 33.6
(Jeffreys et al. 1985b) para marcar radiactivamente con 2P los minisatélites existentes en los
diferentes individuos. A continuacién se sometieron a tres lavados con 1xSSC/0.1% SDS para
eliminar la sonda no fijada al ADN. Finalmente los filtros se expusieron sobre pelicula de rayos
X con una o dos pantallas intensificadoras a -80°C durante 1-10 dias segln el nivel de
radiactividad medido tras los lavados.

Las bandas claramente distinguibles (>2-4 Kb) en las autoradiografias se marcaron en
ldminas de acetato dispuestas sobre ellas con rotuladores permanentes, utilizando colores

diferentes para las bandas derivadas del padre y las derivadas de la madre. Se consideré que dos

119



Capitulo IX Paternidad fuera de la pareja

bandas eran iguales si habian migrado de forma que sus centros estaban separados menos de 0.5
mm. Cuando los fingerprints de los individuos a comparar difirieron de forma notable en la
cantidad de ADN, se ignoraron las bandas menos marcadas en los fingerprints més intensos. Las

bandas de los pollos que no estaban presentes en ninguno de los padres se consideraron bandas

nuevas, y se marcaron en un color diferente.

El grado de bandas compartidas por dos individuos se expres6 por el coeficiente de
bandas compartidas D, que se calculé como 2Np/(Na+ Ng), donde N5 es el niimero de bandas
compartidas por los individuos A y B, y Nx y Ng son el nimero de total de bandas identificadas
en los individuos A y B respectivamente (Wetton et al. 1987). El coeficiente varfa entre 0
(ninguna banda compartida) y 1 (todas las bandas compartidas). Los fingerprints fueron
evaluados independientemente por dos personas, y para los coeficientes de bandas compartidas y
el nimero de bandas nuevas en cada fingerprint, se utilizaron los valores medios de las
estimaciones realizadas por ellos. Para determinar la paternidad se han utilizado tanto el nimero

de bandas nuevas como los coeficientes de bandas compartidas.

Relaciones fuera de la pareja

Se distinguieron dos tipos de relaciones entre machos extrafios y parejas reproductoras.
En primer lugar se consideraron "visitas", los casos de machos distintos al miembro de la pareja
que se acercaron a la entrada del nido usado por una pareja y se asomaron a él, si no cebaron a
los pollos o la hembra que habia en el nido. En segundo lugar se consideraron "cuidados" los
casos de machos distintos al miembro de la pareja que llevaron alimento al nido o lo defendieron
de otros intrusos. Se consideré el macho miembro de la pareja al individuo que permanecié con
la hembra durante todo el ciclo reproductor y realizé la mayoria de las cebas observadas.

Estas observaciones tuvieron lugar durante los muestreos de cebas que se realizaron a
todas las puestas, mientras se trataba de capturar a los individuos reproductores con redes

japonesas, o cuando se observaban las 4reas de estudio desde puntos elevados.
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RESULTADOS

Analisis de paternidad

Hubo una media de 18.2 + 6.6 (X + SD; rango = 6-35) bandas evaluables por fingerprint
(N = 172). Se analizaron 114 pollos, de los que 45 tuvieron un patrén de bandas que se
correspondia totalmente con el de los padres putativos. En estos pollos sin bandas nuevas la
media del coeficiente de bandas compartidas con la madre fue de 0.55 + 0.08 (rango = 0.32-
0.70), y con el padre de 0.57 + 0.09 (rango = 0.34-0.80). Se analizaron 21 parejas de individuos
presumiblemente no relacionados, en las que la media del coeficiente de bandas compartidas fue
de 0.18 + 0.08 (rango 0.00-0.29). Por tanto, D = 0.30 es un limite que separa claramente las
parejas de individuos no relacionados de las parejas de parientes de primer orden (Fig. 1), ylo

consideraremos el limite mds bajo de coeficiente de bandas compartidas con un padre genético.
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Fig. 1.- Distribuciones de frecuencias del coeficiente de bandas compartidas entre
individuos presumiblemente no relacionados (barras rayadas), y entre parientes de primer
orden de acuerdo al criterio de exclusién por la existencia de bandas noveles: hembra-pollo
(barras blancas), y macho-pollo (barras negras).
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Todos los pollos con hasta 4 bandas nuevas (N = 104) tuvieron un coeficiente de bandas
compartidas mayor de 0.30 con los dos miembros de la pareja (Fig. 2; madre-pollo: D = 0.54 +
0.09, rango = 0.32-0.80; y padre-pollo: D = 0.56 + 0.08, rango 0.34-0.80). Por tanto
consideramos que todos los pollos que tuvieron menos de cuatro bandas nuevas eran hijos de sus
padres putativos. De los diez pollos con cuatro o mds bandas nuevas, hubo cuatro que tuvieron
un coeficiente de bandas compartidas con el macho menor de 0.30 y con la hembra mayor de
este limite (Fig. 2), por lo que se considerd que no eran hijos del padre social. De los ocho pollos
restantes, siete cumplieron uno de los criterios para excluir la paternidad (es decir, mds de cuatro
bandas nuevas) pero no el otro (valores de D < 0.30) con ninguno de los padres, y el octavo se
encontré en el borde del criterio de exclusién por bandas nuevas (cuatro bandas nuevas), (Fig.
2). En todos estos casos los pollos tuvieron un valor de D menor con el padre que con la madre,
por lo que se considerard que son hijos de la madre, y se evaluard si considerarlos o no hijos del
padre. El dltimo pollo mencionado pertenecia a un familia en la que otros dos pollos eran
claramente fruto de cépulas fuera de la pareja (pollos de la familia B en Fig. 2) y tres de sus
cuatro bandas nuevas las tenfan también esos dos hermanos, por lo que consideraremos que. son
debidas a paternidad fuera de la pareja y no a mutaciones.
Los minisatélites tienen una tasa de mutacién de aproximadamente una en cada 100-300

sucesos meidticos (Jeffreys et al. 1985b, Burke y Bruford 1987, Westneat 1990, Lifjeld et al.
1993). No es correcto calcular una tasa de mutacion real de nuestros datos ya que el nimero de
bandas nuevas estd sujeto a error en la evaluacién de los fingerprints, y hubo algunas
discrepancias entre las dos personas que los evaluaron. Sin embargo, si asumimos que los 104
pollos con menos de cuatro bandas nuevas eran hijos de sus padres putativos, como 59 de ellos
tuvieron al menos una banda nueva (incluyendo los que tuvieron 0.5), la tasa de aparicién de
bandas nuevas por mutacién deberia ser menor de 0.567 (=59/104). Usando de forma
conservativa este valor como la tasa de mutacién, la probabilidad de que sucedan » mutaciones
en un individuo concreto seria de 0.567" (Westneat 1993, Krokene et al. 1996). Por tanto en
nuestra muestra de 114 pollos se esperaria encontrar menos de 6.7, 3.8 y 0.69 individuos con 5,
6 y 9 mutaciones respectivamente. Por tanto es razonable concluir que los 9 fragmentos nuevos
en el individuo de la familia E (Fig. 2) se debieron a falta de parentesco y no a mutaciones.

" Los tres pollos con 6 bandas nuevas y el de 5 nuevas entran dentro de lo esperado por las

tasas de mutacién calculadas, aunque los tres con 6 bandas son adn casosen el limite. Sin
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Fig. 2.- Relacién entre los coeficientes de bandas compartidas con (A) la madre putativa y
(B) el padre putativo, y el nimero de bandas nuevas encontradas en los fingerprint de los
pollos (N = 114). Las lineas discontinuas indican los criterios para excluir paternidad. Las

letras (A-D) indican puestas diferentes en las que se encontraron pollos asignados a
paternidad fuera de la pareja.
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embargo, de esos cuatro pollos, tres eran compafieros de la misma puesta (Fig. 2) y de las 9
bandas nuevas distintas encontradas en la nidada, 7 las tenfan més de un pollo, lo que no es
esperable como resultado de mutaciones. Ademds dos de ellos tuvieron unos coeficientes de
bandas compartidas con el macho bastante bajos (menores de 0.40). Por estos motivos, los tres
pollos de la nidada C en la Fig. 2 también han sido considerados como no relacionados con su
padre putativo. Como todos los pollos con mds de 4 bandas han tenido motivos para
considerarse resultado de cpulas fuera de la pareja, el pollo de la nidada D, con 6 bandas
también serd considerado de este modo.

Ademas de los 114 pollos de los que se disponia de muestra de los dos padres sociales,
hubo otros 15 de los que solo se dispuso del fingerprint del macho. El coeficiente de bandas
compartidas con el macho en estos pollos fue de 0.56 + 0.09 (0.40-0.71), por tanto muy superior
al limite para la exclusién de parentesco utilizando este criterio, y se ha considerado que fueron
en todos los casos hijos del padre putativo.

Hubo ademds 3 pollos de los que el fingerprint produjo menos de 6 bandas. Como en
todos ellos las bandas visibles eran compartidas con uno de los dos padres, también se han
considerado relacionados con los padres sociales.

En total se encontraron pollos que no eran hijos genéticos de su padre social en 13.9 %
de las puestas analizadas (5/30), que supusieron el 7.6 % de los pollos analizados (10/132). En
1995 los mismos valores fueron 10 % de las puestas (2/20) y 9.1 % de los pollos (6/66).

Influencia de la longitud de estrofa en la paternidad

Los pollos resultado de cépulas fuera de la pareja tendieron a ser més frecuentes en las
puestas de machos de estrofas cortas que en las de machos de estrofas largas, aunque esas
diferencias no fueron significativas (Fig. 3a). Del total de pollos analizados en las nidadas de
cada categoria de machos, la proporcién de pollos que no eran hijos del padre putativo también

tendid a ser mayor en los machos de estrofas cortas (Fig. 3b).

124



Capitulo IX Paternidad fuera de la pareja
50
40}
2
-
0
=)
a 30t
w
[=]
w
2 20 ¢+
=
2
it
Q
S
& 10 + N=13
N=12
0
B B
CANTO DEL CELO CUALQUIER CANTO
50
40t
0
(o]
~
3
[]
& 30f
w
o
w
by ]
=S 20}
2
i
(3]
S
a 10}t
N=60
N=57
0
B A B
CANTO DEL CELO CUALQUIER CANTO

Fig. 3.- Porcentaje de puestas (A) y pollos (B) de los que se conocfa el tipo de canto del
padre putativo en los que se encontré paternidad fuera de la pareja. Se presentan los datos
incluyendo sélo los casos en los que la estimacién de longitud de estrofa se obtuvo de
cantos del celo de la primera puesta, y también incluyendo los casos en los que los dnicos
cantos disponibles se registraron en otros periodos del ciclo reproductor. Las letras A y B
en cada gréfica distinguen respectivamente los machos de estrofas cortas (II-III 6 III) y los
machos de estrofas largas (III-IV 6 IV-V). Los resultados de las comparaciones fueron: (A)
Puestas: canto del celo, prueba de Fisher p = 0.19; cualquier canto, Fisher p = 0.60. (B)
Pollos: canto del celo, Fisher p = 0.073; cualquier canto, czl =252,p=0.11,
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Relaciones entre parejas reproductoras y otros machos

Fue relativamente frecuente que los nidos fueran visitados por machos diferentes al de la
pareja reproductora (Fig. 4). En la mayoria de las ocasiones estos machos visitantes se limitaban
a asomarse al nido sin entrar, y aparentemente inspeccionaban su contenido. Hubo sin embargo
casos en los que un macho extrafio cebé en un nido (6 nidos), uno en el que un segundo macho
defendi6 a la hembra (detectado al realizar un experimento de playback del capitulo VII, en el
que respondieron dos machos simultdneamente), y un caso en el que un macho extrafio sac6 a
los pollos del nido y los tiré al suelo. Los dos primeros tipos de comportamiento se han
considerado cuidados del nido por el macho extrafio, y el tercero una depredacién
intraespecifica, aunque se cuenta como otra visita al nido.

La frecuencia con la que se detectaron estos tipos de relaciones vari6 entre afios (Fig. 4),
aunque en todos ellos se encontraron bien visitas o cuidados. En 1991, en que se controlaron
exhaustivamente 6 puestas, las frecuencias de visitas y cuidados fueron mucho mayores que en
el resto de afios, en que sélo se realizaron en promedio dos muestreos por puesta (Fig. 4). Esto
sugiere que la verdadera frecuencia con la que se producen estas relaciones es mayor que la que
reflejan los porcentajes para el total de los cinco afios de estudio.

La mayoria de las visitas y cuidados a los nidos las realizaron individuos que no tenfan a
su cuidado un nido propio, aunque también los machos que estaban criando realizaron ambos
comportamientos (Fig. 4). En cuanto a los cuidados en concreto, en dos ocasiones el macho que
ceb tenfa un nido propio, mientras que en los restantes cuatro casos fue un macho no
reproductor el que aporté comida al nido. En todos estos casos el aporte de alimento realizado
fue escaso. A pesar de que después de detectar la relacién se realizaba un control mis
continuado de estos nidos, en cinco de ellos sélo se observé el aporte de 2 presas por el macho
extrafio, y en el otro hubo 6 cebas en el mismo dia y después ninguna mis, aunque el macho
siguié visitando el nido (Tabla 1). Excepto en los nidos 1 y 2 (Tabla 1) en que las cebas se

produjeron con pollos pequefios y no se detectaron comportamientos del macho dirigidos hacia
la hembra (en el nido 1 ademis Ya no estaba la hembra), en el resto de los nidos el
comportamiento del macho parecia mas dirigido hacia conseguir la atencién de la hembra que a
proporcionar cuidados a la nidada. Las cebas del nido 3 fueron una al nido y otra a la hembra

fuera del nido, después de lo cual el macho extrafio y la hembra copularon. Es una cépula dificil
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Fig. 4.- Frecuencia de las relaciones de parejas reproductoras con machos extraiios, en las puestas en
las que se realizé al menos un muestreo de cebas durante la estancia de los pollos en el nido. A)
Porcentaje de puestas en las que se observé la visita (V) o cuidados (C) por parte de un macho
extrafio al menos en una ocasién, en cada afio de estudio y en el total de los cinco afios. Las barras
blancas son visitas o cuidados realizados por un macho que al mismo tiempo atendfa una puesta
propia, las barras negras y rayadas son respectivamente visitas y cuidados realizadas por machos que
no atendfan a la vez una puesta propia (individuos no emparejados o que habfan perdido a su
hembra). B) Diferencias en el porcentaje de puestas visitadas y cuidadas entre los machos
reproductores de estrofas cortas (A) y los de estrofas largas (B). Las tramas tienen el mismo
significado que en el grifico A. Puestas visitadas (pruebas de Fisher: total p = 0.76, por machos

solteros p = 0.73, por machos criando P =1.00); puestas cuidadas (pruebas de Fisher: total p = 0.10,
por machos solteros p = 0.38, por machos criando p=0.16).
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de entender pues se trataba de un periodo sin fertilidad de la hembra (pollos pequefios de una
segunda puesta). Las del nido 4 fueron entregadas directamente a la hembra en la fase de pollos
grandes, y el macho intentaba acercarse a ella continuamente cuando estaba fuera del nido. En

los nidos 5, 6 y 7 los cuidados se produjeron sélo durante las fases de emparejamiento y
fertilidad de la hembra (Tabla 1).

Tabla 1.- Nidos en los que se observaron cuidados por parte de machos extrafios. Se indica el tipo de cuidados que
proporcionaron (cuando fueron cebas, entre paréntesis va el niimero de presas que se vio aportar), la etapa del ciclo
del nido en que sucedié (PP = periodo prepuesta antes de periodo fértil, Fér = periodo fértil antes de la puesta, Pue
= puesta, P1 = primera mitad de la estancia de los pollos en el nido, P2 = segunda mitad), el ndmero de pollos
nacidos, el nimero de pollos de los que fue analizada la paternidad, y el nimero de pollos que resultaron de cépulas
fuera de la pareja. En el nido 6 las cebas se produjeron en los iltimos cuatro dias de la primera puesta, cuando la
hembra iba a iniciar una segunda puesta. En este caso se analizan los pollos de las dos puestas.

Tipo de Periodos Pollos Pollos Pollos no
cuidados nacidos analizados relacionados
Nido 1 Cebas (2) P1l, P2 6 1 0
Nido 2 Cebas (6) Pl 3 3 0
Nido 3 Cebas (2)* Pl >4 0 -
Nido 4 Cebas (2) P2 5 4 0
Nido 5 Cebas (2) Pue 6 0 -
Nido 6 Cebas (2) P2=Fér2 >2+7 145 0+3
Nido 7 Defensa PP, Fér, Pue 5 3 2

* La hembra de este nido copulé con el macho extrafio después de que él le diera una presa.

En los dos casos en que los cuidados fueron durante el periodo fértil de la hembra y se
pudo analizar la paternidad de los pollos (nidos 6 y 7), se encontraron pollos no relacionados con
el padre putativo. En el nido 1 sélo se pudo analizar un pollo de seis nacidos, por lo que no se

puede concluir si las cebas estuvieron motivadas por haber copulado el macho con la hembra, y

en los nidos 2 y 4 no se encontraron pollos no relacionados.
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Influencia de la longitud de estrofa en las relaciones

Las puestas de los machos de estrofas largas fueron visitadas algo més frecuentemente
por machos extrafios que las de machos de estrofas cortas, aunque de forma poco marcada (Fig.
4b). No hubo diferencias entre ellos en cuanto a la proporcién de los tipos de macho (soltero o
reproductor) que les visit6. Las puestas de los machos de estrofas cortas, por el contrario, fueron
cuidadas por machos extrafios con una frecuencia apreciablemente mayor que las de machos de

estrofas largas, aunque las diferencias no llegaron a ser significativas (Fig. 4b).

DISCUSION

Paternidad

El porcentaje de paternidad fuera de la pareja encontrado en este estudio (7.6 % de los
pollos, 13.9 % de las puestas) es intermedio en el rango encontrado para especies de aves
monégamas (Birkhead y Mgller 1992). Sin embargo nuestros datos podrfan infravalorar el
verdadero nivel de fertilizacién de huevos por esperma de machos distintos del padre social, ya
que en la Abubilla muchos pollos mueren muy pronto y no estaban disponibles para tomar las
muestras de sangre cuando nosotros abrimos los nidos. Si la probabilidad de muerte de los
pollos fuera independiente de la probabilidad de que en una puesta haya pollos resultantes de
cGpulas extrapareja, los porcentajes encontrados deberian ser similares a los reales. Sin embargo,
puesto que los machos de estrofas cortas tienden a sufrir un nivel de reduccién de la paternidad
mayor que los machos de estrofas largas, y a su vez sufren una mortalidad de pollos mayor
(Capitulo 8), es posible que en la poblacién se pierda por mortalidad temprana un mayor
porcentaje de los pollos extra que de pollos de las parejas.

De las frecuencias de paternidad de fuera de la pareja encontradas, aunque las diferencias
no lleguen a ser significativas, se deduce que las hembras emparejadas con machos de longitud
media de estrofa corta tienden a ser mas propensas a realizar c6pulas con otros machos que las
emparejadas con machos de estrofas largas. Este hecho puede sugerir que estas hembras traten
de buscar ayuda en el cuidado de la prole ya que sus machos son menos efectivos aportando

alimento (Capitulo VIII), aunque de las cinco parejas en que se encontré algin pollo de un
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macho extrafio, sélo en dos de ellas hubo ayuda por parte del segundo macho (Tabla 1), y en los
dos casos esta ayuda se realizé antes del nacimiento de los pollos y por tanto no debié afectar de
forma importante al éxito de la nidada. Ademds, en ninguno de los casos en que se detectaron
cebas por parte de un macho ajeno a la pareja, fueron estas cebas numerosas, por lo que las que
pudieran ser provocadas por haberse producido copulas con la hembra previamente, tampoco
parece que puedan afectar de forma importante al éxito reproductor de la hembra. La otra opcién
es que las hembras traten de conseguir hijos de alta calidad a través de copulas fuera de la pareja
con machos de alta calidad. Si como sugieren otros resultados de esta tesis, los machos de
estrofas largas son de mejor calidad general que los de estrofas cortas, esta podrfa ser una

explicacién a las diferencias encontradas en paternidad extra en referencia al canto de los

machos.

Relaciones fuera de la pareja

Las numerosas visitas que los machos realizaron a nidos de otras parejas pueden
relacionarse al menos con dos tipos de motivaciones. Por un lado pueden estar comprobando la
fase del ciclo en que se encuentra la nidada y examinar la cavidad del nido, con idea de utilizar
ese nido para una puesta propia. De hecho, algunas veces un nido ya utilizado en la estacién por
una pareja fue usado a continuacién por otra. Por otra parte podrian estar evaluando la fase del
ciclo en que se encuentra la nidada para saber cuando es previsible que la hembra pueda entrar
de nuevo en una fase de fertilidad y tratar de conseguir cépulas con ella. Derivada de las dos
anteriores hay una tercera posibilidad, y es que los machos traten de depredar el nido, con idea
de conseguir que tanto la cavidad como la hembra queden libres para su propio interés (para usar
el nido para una puesta suya con su hembra o para forzar que la hembra inicie pronto una nueva
fase de fertilidad para una nueva puesta de reposicion). El infanticidio se ha encontrado en varias
especies de aves, y es considerado un componente mas de los procesos de seleccién sexual (por
ejemplo Mgller 1988b). En la Abubilla sélo conocemos de una cita de infanticidio, realizado por
un macho aparentemente no reproductor después de pasar varios dias visitando un nido (Ruiz
1997). Nosotros hemos filmado un caso similar, en el que un macho extrajo del nido a dos de los
cuatro pollos que habia en su interior. Después de introducir nosotros de nuevo los pollos en el

nido, al dia siguiente éstos estaban otra vez fuera del nido, ya muertos. Sin embargo esta accién
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del macho intruso no consiguié acabar con la nidada, ya que los otros dos pollos sobrevivieron
hasta volar. A lo largo de los cinco afios de estudio hemos registrado ademds, otros casos de
muertes extrafias de pollos que probablemente fueron resultado de acciones similares cometidas

por otros machos. En uno, una nidada completa se perdi6 y los pollos aparecieron muertos en la

entrada del nido sin que ninguno hubiera sido devorado (considerado como "otras causas"” en el
capitulo IV). En otro, unos dias antes de volar, 3 pollos de una nidada de 4 aparecieron muertos
en la entrada del nido, también sin heridas (considerada como puesta exitosa en el capitulo IV).

Algunas de las cebas realizadas por machos extrafios en los nidos podrfan tener
significados parecidos. Los machos que cebaron en los nidos 3 y 4 aparentemente trataban de
conseguir respuesta de la hembra hacia ellos para obtener cépulas.

En 1950 Skead cit6 dos casos de trios al cuidado de puestas de Abubilla en Sudifrica. En
€s0s casos, dos machos colaboraron en el aporte de cebas al nido, llegando a pasarse las presas
entre ellos, y la colaboracién parecia ser permanente. Nosotros hemos encontrado sélo dos casos
en los que las cebas parecian no estar relacionadas con estimular a la hembra, sino con colaborar
en el cuidado de la prole. Sin embargo en los dos casos la cantidad de alimento aportada fue muy
escasa, y no se realizé de forma continuada a lo largo del ciclo.

De los sucesos de cuidados observados, en la mayorfa hubo un cierto grado de tolerancia
por parte de los propietarios de los nidos. Algunos atacaban a los machos extrafios en ciertas
ocasiones, pero a continuacién permitfan que se posaran a su lado, y sélo en un caso (nido 5)
hubo ataques de gran intensidad contra ellos. El extremo es el nido 7 en el que los machos
colaboraron estrechamente desde mucho antes del periodo fértil de la hembra, y durante éste
llegaron a defenderla frente a intrusos, aunque después compartieron la paternidad y fue sélo
uno de ellos el que se hizo cargo de alimentar a la nidada,

Por tanto, nuestros resultados sugieren que los cuidados proporcionados por los machos
extrafios se deben a dos tipos de motivaciones: por un lado tratar de obtener acceso a las
hembras o los nidos para los siguientes intentos reproductores, Y por otro alimentar a los pollos

conseguidos por medio de cépulas fuera de la pareja, aunque estos casos son menos claros.
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Capitulo X Conclusiones

Las conclusiones finales obtenidas en este trabajo son:
A.- RESPECTO A LA BIOLOGIA REPRODUCTORA DE LA ABUBILLA:

1) El principal determinante del éxito reproductor estacional de los individuos es el
niimero de pollos volantones conseguidos en el primer intento reproductor y no el nimero de
intentos reproductores iniciados en la estacién. Esto es debido a que las segundas puestas y las
reposiciones sufren una presién de depredacién mayor que las primeras puestas.

2) La moda de la fecha de puesta de la poblacién coincide con la Optima para la
productividad de las primeras puestas. Este hecho indica que debido a que aumentar el mimero
de puestas no asegura un mayor éxito reproductor, no hay una presion selectiva por iniciar la
reproduccién muy pronto en la estacién, como sucede en especies cuya estrategia para aumentar
el éxito consiste en realizar muchas puestas.

3) La causa mds importante de pérdida de puestas completas es la depredacién, aunque
también son frecuentes la muerte de las hembras en el interior del nido y ¢l abandono de las
puestas.

4) La productividad de las puestas exitosas no esté limitada por el tamafio de puesta, ya
que lo normal es que vuele un nimero de pollos menor al de huevos puestos. La mayoria de las
pérdidas se producen por la muerte de pollos nacidos, mientras que los fallos en la eclosién de
los huevos son menos frecuentes.

5) La muerte por inanicién afecta principalmente a los pollos de menor tamafio, nacidos
en tltimo lugar como consecuencia de que las Abubillas comienzan la incubacién con el primer
huevo y producen eclosién asincrénica. El significado adaptativo de la eclosién asincrénica en
esta especie parece mds relacionado con la hipétesis de la reduccién de nidada de Lack que con
otras hipétesis propuestas para explicar este comportamiento en las aves.

6) El nimero de pollos que sobreviven hasta volar en las puestas, depende de la cantidad
de alimento aportado al nido por los machos tanto cuando los pollos son pequefios como cuando
son grandes, y menos de la cantidad de alimento aportado por las hembras. Por tanto, la
capacidad de proveer de cebas por parte de los machos es un aspecto muy importante que afecta
al éxito reproductor de las hembras emparejadas con ellos, y que a ser posible deberfan evaluar

para realizar su eleccién de pareja y decidir su esfuerzo reproductor.

133



Capitulo X Conclusiones

B - RESPECTO A LAS CARACTERISTICAS DEL CANTO:

1) Los machos de Abubilla producen un canto muy simple, sin repertorio, en el que la
principal diferencia entre individuos es la longitud de las estrofas utilizadas. En la poblacién
estudiada las longitudes de estrofa variaron entre 2 y 6 frases por estrofa, siendo las mas
utilizadas las de longitudes II, I y IV. Cada macho usa principalmente s6lo dos tipos de estrofa,
siempre de longitudes consecutivas, y es también variable la proporcién de uso de cada tipo, por
lo que los machos difieren en la longitud media de estrofa de sus cantos.

2) Las estrofas mds largas estdn asociadas a pausas entre estrofas también mas largas, los
machos en ocasiones cambian en la longitud de estrofa de sus cantos a lo largo de la estacién
reproductora, normalmente reduciéndola, y la longitud de estrofa estd correlacionada con un
indice de condicién fisica. Todos estos resultados sugieren que las estrofas largas son mas

costosas de producir que las cortas, y que la longitud de estrofa es una sefial honesta de la
condicién fisica del macho.

C - RESPECTO A LA FUNCION INTERSEXUAL DEL CANTO:

1) Los machos de Abubilla reducen drasticamente su actividad de canto espontineo
después del emparejamiento, y normalmente el canto no est ligado a ningin recurso material lo
que indica que su principal funcién es intersexual, para atraer hembras.

2) El canto por si solo, en ausencia de otros atributos del macho es capaz de atraer
hembras en el campo, lo que muestra que es un caracter al que atienden las hembras cuando
buscan pareja.

3) Los cantos experimentales con estrofas largas son mis efectivos atrayendo hembras
que los de estrofas cortas, lo que muestra que la longitud de estrofa estd sujeta a seleccién
intersexual a través de las preferencias de la hembra. |

4) Las hembras emparejadas con machos de estrofas largas obtienen beneficios directos
con su eleccién pues estos machos aportan mayor cantidad de cebas por hora al nido.

5) Entre los machos reproductores, los de estrofas largas obtienen puestas més

tempranas, tamafios de puesta mayores y segundas puestas mas frecuentemente que los de
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estrofas cortas, por lo que o bien sus hembras son de mejor calidad o realizan un esfuerzo
reproductor mayor. Por tanto, la seleccién intersexual también actda sobre la longitud de estrofa
después del emparejamiento.

6) Las parejas en las que el macho canta estrofas largas obtienen mayor éxito reproductor
en la estaci6n, por lo que los beneficios anteriormente citados obtenidos por machos y hembras
repercuten positivamente en su eficacia biolégica. |

7) Los machos de estrofas largas tendieron a sufrir menos de paternidad compartida con
machos extrafios en sus nidos, por lo que aparentemente la longitud de estrofa también

proporciona ventajas a los machos a través de la seleccién por las hembras cuando realizan

copulas fuera de la pareja.
D - RESPECTO A LA FUNCION INTRASEXUAL DEL CANTO:

1) Los machos de Abubilla responden mediante el canto a cantos experimentales
presentados sin otros atributos del macho. Por tanto el canto es utilizado en los contextos
intrasexuales.

2) El nivel de respuesta de los machos a cantos experimentales es alto en el periodo
anterior a la puesta, pero decrece de forma evidente después de iniciarse la puesta y sobre todo
durante la incubacion. Ademds, el canto normalmente no estd asociado a recursos materiales
como territorios de alimentacién o nidos. Estos resultados indican que en la competencia
intrasexual el canto es usado principalmente para defender a la hembra.

3) La longitud de estrofa de los machos influye en la forma en que responden a machos
intrusos de distinta longitud de estrofa. Los machos de estrofas largas con frecuencia ignoran a
los intrusos de estrofas cortas, y en general basan mas su respuesta en ¢l ataque que en el canto.
Por el contrario los machos de estrofas cortas tienden a responder a todos los intrusos, pero su
respuesta a los de estrofas largas es mediante el canto y no mediante el ataque. Estos resultados
muestran que los machos de Abubilla utilizan la longitud de estrofa para evaluar la capacidad

fisica de los rivales, y que consideran mds peligrosos a los de estrofas largas.

E - RESPECTO AL SISTEMA DE EMPAREJAMIENTO DE LA ABUBILLA:
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1) Las Abubillas son en general monégamas, aunque con cierta frecuencia se producen
casos de poliandria y de poliginandria.

2) Aparte de los casos en que los machos ajenos a la pareja colaboran en los cuidados del
nido o los pollos, hay otros en que los machos extrafios ceban a las hembras emparejadas
aparentemente para conseguir cépulas con ellas.

3) Alrededor de un 10 % de las nidadas incluyen pollos que no son hijos genéticos del
padre social. En algunos casos, las relaciones no monG6gamas observadas son debidas a que la
hembra ha copulado con més de un macho y la paternidad de la nidada es compartida.

4) Las visitas de machos extrafios a nidos de otras parejas son frecuentes y pueden tener
relacion con la consecucion de cépulas con la hembra del nido o con la consecucién de agujeros

para la nidificacién. En ciertas ocasiones, aparentemente para obtener estos recursos, los machos

extrafios cometen infanticidio.
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